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Πρόλογοσ 
 
Όντασ φοιτθτισ τθσ ςχολισ εφαρμοςμζνων μακθματικϊν και φυςικϊν επιςτθμϊν 
πίςτευα πωσ κα ιταν ςυνετό να κάνω τθ διπλωματικι μου εργαςία πάνω ςε ζναν 
τομζα ο οποίοσ αφενόσ να εφαρμόηει τα μακθματικά ςε άλλεσ επιςτιμεσ, ςυνεπϊσ 
να δικαιολογείται και ο τίτλοσ τθσ ςχολισ ωσ εφαρμοςμζνων μακθματικϊν, 
αφετζρου να ζχει μεγάλο ερευνθτικό ενδιαφζρον. Αυτόσ ο τομζασ δεν κα μποροφςε 
να είναι άλλοσ εκτόσ από τθ μακθματικι προτυποποίθςθ. Θ μακθματικι 
προτυποποίθςθ αςχολείται με τθν μακθματικι καταςκευι μοντζλων ςε κλάδουσ 
όλων των επιςτθμϊν. Ειδικά ςε επιςτιμεσ όπωσ θ βιολογία και θ ιατρικι, θ 
μακθματικι προτυποποίθςθ ζχει τρομερά πρακτικό ενδιαφζρον. Κατάλλθλα 
μακθματικά μοντζλα μποροφν να ανοίξουν νζουσ ορίηοντεσ και να βοθκιςουν ςτθν 
πρόβλεψθ και ςτθν επίλυςθ προβλθμάτων που απαςχολοφν αυτζσ τισ επιςτιμεσ. 
΢υνεπϊσ μποροφμε να ποφμε ότι θ μακθματικι προτυποποίθςθ ςτισ επιςτιμεσ 
υγείασ αποςκοπεί ςτθν βελτιςτοποίθςθ τθσ υγείασ του ανκρϊπου, που είναι και το 
πολυτιμότερο αγακό που διακζτουμε. 
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1. Ειςαγωγή 
 
΢κοπόσ αυτισ τθσ διπλωματικισ εργαςίασ είναι να παράγουμε και να 
παρουςιάςουμε από μακθματικι ςκοπιά το μοντζλο και τισ εξιςϊςεισ Hodgkin - 
Huxley που αφοροφν ςτθ διάδοςθ των δυναμικϊν δράςθσ κατά μικοσ του γιγάντιου 
άξονα του καλαμαριοφ, κακϊσ και να επιλφςουμε το μοντζλο με τθ βοικεια 
γνωςτϊν αρικμθτικϊν μεκόδων . Θ παρουςίαςθ αυτι κα γίνει με βαρφτθτα ςτο 
μακθματικό περιεχόμενο του μοντζλου. Παρόλα αυτά, για τθν κατανόθςθ του 
μοντζλου και των μακθματικϊν εξιςϊςεων είναι επιτακτικι θ ανάγκθ να δϊςουμε 
το βιολογικό υπόβακρο που κα χρειαςτοφμε για να μθν υπάρξουν ςυγχφςεισ ι κενά 
ςτθν αποδεικτικι μασ πορεία. Επίςθσ, κεμελιϊδουσ αξίασ είναι να κατανοιςουμε το 
λόγο για τον οποίο είναι ςπουδαίο αυτό το μοντζλο, δθλαδι που αποςκοπεί και τι 
μασ προςφζρει. ΢τθν ειςαγωγι δίνεται εν ςυντομία το βιολογικό υπόβακρο και οι 
απαραίτθτοι βιολογικοί οριςμοί. Θ βιβλιογραφία του κεφαλαίου είναι *1+, *2+, *12+, 
και *13+. 
 
1.1. Βιολογικό υπόβαθρο 
 
Ο νευρϊνασ ςτο ανκρϊπινο νευρικό ςφςτθμα είναι ζνα ειδικό κφτταρο το οποίο 
όπωσ όλα τα κφτταρα περιζχει τα ςυνικθ οργανίδια που είναι απαραίτθτα για να 
παραμείνει ηωντανό, όπωσ τα μιτοχόνδρια, τα οποία είναι τα εργοςτάςια 
παραγωγισ ενζργειασ των κυττάρων ι όπωσ ο πυρινασ, όπου περιζχεται το 
γενετικό υλικό του κυττάρου.  
Ο νευρϊνασ αποτελείται από τρία μζρθ. Σο ςϊμα, τουσ δενδρίτεσ και τον άξονα. Σο 
ςϊμα του κυττάρου είναι θ περιοχι όπου υπάρχει ο πυρινασ και όλοι οι κυτταρικοί 
μθχανιςμοί. Οι δενδρίτεσ και ο άξονασ είναι προεξζχοντεσ ςχθματιςμοί που 
προζρχονται από το ςϊμα του κυττάρου. Κάκε νευρϊνασ περιζχει πολλοφσ 
δενδρίτεσ, κακϊσ οι δενδρίτεσ είναι οι «γραμμζσ ειςόδου» (input lines) του 
κυττάρου. Αυτό ςθμαίνει πωσ κάκε εξωτερικό ερζκιςμα που φτάνει ςτο κφτταρο 
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ειςζρχεται από τουσ δενδρίτεσ εντόσ του κυττάρου. Ο άξονασ του κυττάρου ξεκινάει 
από το ςϊμα ωσ ζνασ ενιαίοσ ςχθματιςμόσ και φςτερα διακλαδίηεται ϊςτε να 
ςυνδεκεί με τα άλλα κφτταρα. Θ διάμετροσ του άξονα κυμαίνεται από       ζωσ 
και      και φτάνει ςε μικοσ ακόμα και το ζνα μζτρο. Ο άξονασ είναι θ κφρια 
μονάδα μεταφοράσ του νευρϊνα, κακϊσ μπορεί να μεταφζρει πλθροφορίεσ για 
μεγάλεσ αποςτάςεισ διαδίδοντασ ζνα παροδικό θλεκτρικό ςιμα που καλείται 
δυναμικό δράςθσ. Σο δυναμικό δράςθσ είναι το κφριο αντικείμενο αυτισ τθσ 
διπλωματικισ εργαςίασ. Θα δϊςουμε παρακάτω τουσ απαραίτθτουσ οριςμοφσ. 
 
 
Εικόνα 2. Ζνα δυναμικό δράςθσ μεταδίδεται από τον ζνα νευρϊνα ςτον άλλο, [7]. 
 
Είναι ςθμαντικό να ξζρουμε ότι ςε καλϊδια το θλεκτρικό ρεφμα μεταφζρεται μζςω 
των θλεκτρονίων, ενϊ ςε διαλφματα, όπωσ θ κυτταρικι μεμβράνθ, μζςω των 
ιόντων. Σα κφρια ιόντα που βρίςκονται ςτισ δφο πλευρζσ τισ κυτταρικισ μεμβράνθσ 
και μεταφζρουν θλεκτρικά φορτία εγκάρςια του πλάςματοσ τθσ κυτταρικισ 
μεμβράνθσ των νευρϊνων είναι το νάτριο (Na+), το κάλιο (Κ+), το χλϊριο (Cl-) και το 
10 
 
αςβζςτιο (Ca+2). Τπενκυμίηουμε ότι τα ιόντα με αντίκετο φορτίο ζλκονται, ενϊ τα 
ιόντα με το ίδιο φορτίο απωκοφνται.  
Θ λιπιδικι διπλοςτιβάδα τθσ κυτταρικισ μεμβράνθσ δεν είναι καλόσ αγωγόσ για το 
θλεκτρικό ρεφμα που προκφπτει από τα ιόντα γιατί δεν είναι διαπερατι από τα 
ιόντα αυτά. Παρόλα αυτά, θ κυτταρικι μεμβράνθ περιζχει ειδικζσ πρωτεΐνεσ- 
κανάλια που επιτρζπουν ςτα ιόντα να περνοφν μζςα από αυτζσ. Σα είδθ των 
καναλιϊν ςτθν κυτταρικι μεμβράνθ είναι δφο. Τπάρχουν τα κανάλια με πφλθ (gated 
channels) και τα κανάλια χωρίσ πφλθ (non-gated channels). Σα κανάλια χωρίσ πφλθ 
είναι πάντα ανοιχτά οπότε τα ιόντα περνοφν ςυνζχεια μζςα από αυτά, ενϊ τα 
κανάλια με πφλθ ανοίγουν και κλείνουν. Κάκε κανάλι είναι διαπερατό ςυνικωσ 
μόνο από ζνα ιόν.  
Σα κανάλια νατρίου και καλίου δθμιουργοφν βακμίδεσ ςυγκζντρωςθσ εγκάρςια τθσ 
κυτταρικισ μεμβράνθσ. Θ ςυγκζντρωςθ του νατρίου είναι πολφ μεγαλφτερθ ζξω 
από το κφτταρο ςε αντίκεςθ με το κάλιο του οποίου θ ςυγκζντρωςθ είναι πολφ 
μεγαλφτερθ εντόσ του κυττάρου απ’ ότι εκτόσ. Εντόσ και εκτόσ του κυττάρου τα 
κετικά φορτιςμζνα ιόντα ζχουν τάςθ εξιςορρόπθςθσ με τα αρνθτικά φορτιςμζνα 
ιόντα. Όμωσ, εγκάρςια τθσ μεμβράνθσ υπάρχει διαφορά δυναμικοφ, με το 
εςωτερικό τθσ να είναι περιςςότερο αρνθτικό από το εξωτερικό τθσ. Λόγω λοιπόν 
τθσ διαφοράσ ςυγκζντρωςθσ των ιόντων καλίου εντόσ και εκτόσ του κυττάρου, τα 
ιόντα καλίου τείνουν να διαχυκοφν εκτόσ κυττάρου. Όταν όμωσ τα ιόντα καλίου 
διαρρζουν εκτόσ κυττάρου, μζςα ςτο κφτταρο μζνει μία περίςςεια ποςότθτα 
αρνθτικοφ θλεκτρικοφ φορτίου. Ζτςι, δθμιουργείται ιςορροπία όταν θ τάςθ να 
διαχυκοφν τα ιόντα ζξω από το κφτταρο εξιςορροπείται από το θλεκτρικό φορτίο 
που ωκεί τα ιόντα ξανά μζςα ςτο κφτταρο. Σο αποτζλεςμα τθσ ιςορροπίασ αυτισ 
είναι θ διαφορά δυναμικοφ που ονομάηεται δυναμικό τθσ μεμβράνθσ (membrane 
potential). Σο δυναμικό μεμβράνθσ ςτακερισ κατάςταςθσ (steady state membrane 
potential) καλείται δυναμικό θρεμίασ (resting potential).  
Δυναμικά μεμβράνθσ υπάρχουν ςε όλα τα κφτταρα. Για παράδειγμα τα νευρικά 
κφτταρα διατθροφν διαφορά δυναμικοφ περίπου      εγκάρςια τθσ κυτταρικισ 
τουσ μεμβράνθσ. Αυτό όμωσ που ξεχωρίηει τουσ νευρϊνεσ και τα υπόλοιπα 
ευερζκιςτα κφτταρα από τα περιςςότερα κφτταρα του οργανιςμοφ είναι το γεγονόσ 
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ότι το δυναμικό θρεμίασ τθσ μεμβράνθσ μπορεί να μεταβλθκεί και να λειτουργιςει 
ωσ μθχανιςμόσ ςθματοδότθςθσ. Κάκε χθμικό ι φυςικό ερζκιςμα που μεταβάλλει 
τθν διαπερατότθτα του πλάςματοσ τθσ μεμβράνθσ από τα ιόντα, δθμιουργεί μία 
μεταβολι ςτο δυναμικό τθσ μεμβράνθσ του κυττάρου.  
Δυναμικό δράςθσ (action potential) ονομάηεται μία ξαφνικι, παροδικι αντιςτροφι 
ςτο δυναμικό θρεμίασ που δθμιουργείται από ξαφνικά ανοίγματα και κλειςίματα 
των καναλιϊν ιόντων τθσ μεμβράνθσ (κυρίωσ του καλίου και του νατρίου) και 
διαδίδεται κατά μικοσ του άξονα, μεταφζροντασ τθν πλθροφορία ςτα γειτονικά 
κφτταρα. Θ πιο «δραματικι» μεταβολι ςτο δυναμικό τθσ μεμβράνθσ είναι το 
δυναμικό δράςθσ. Σα δυναμικά δράςθσ διαρκοφν περίπου     και ταξιδεφουν με 
ταχφτθτα που ποικίλει από      ζωσ       . Μετά από κάκε δυναμικό δράςθσ, 
ακολουκεί μία χρονικι περίοδοσ κατά τθν οποία δεν μπορεί ζνα δεφτερο δυναμικό 
δράςθσ να πυροδοτθκεί. Αυτι θ περίοδοσ ονομάηεται δυςάγωγθ περίοδοσ 
(refractory period).  
 
 
Εικόνα 3. Οι Andrew Fielding Huxley (αριςτερά) και Alan Lloyd Hodgkin (δεξιά) δθμοςίευςαν τθν 
εργαςία τουσ πάνω ςτο δυναμικό δράςθσ το 1952, [12], [13]. 
 
Παρακάτω κα δϊςουμε περιςςότερεσ λεπτομζρειεσ για τουσ μθχανιςμοφσ που 
υποςτθρίηουν τθ δθμιουργία ενόσ δυναμικοφ δράςθσ. Ζτςι κα οδθγθκοφμε ςτο 
μοντζλο Hodgkin- Huxley για τθ διάδοςθ των δυναμικϊν δράςθσ κατά μικοσ του 
άξονα των νευρϊνων. 
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1.2. Σο δυναμικό ηρεμίασ 
 
Όπωσ είπαμε όλα τα ηωντανά κφτταρα ζχουν διαφορά δυναμικοφ ανάμεςα ςτο 
εςωτερικό τουσ και το εξωτερικό τουσ. Με μακθματικοφσ όρουσ το δυναμικό τθσ 
μεμβράνθσ ορίηεται ωσ  
              (1.1) 
όπου     είναι το δυναμικό ςτο εςωτερικό του κυττάρου και      είναι το δυναμικό 
ςτο εξωτερικό. Σο δυναμικό θρεμίασ αναφζρεται ςτο δυναμικό κατά μικοσ τθσ 
μεμβράνθσ όταν το κφτταρο είναι ςε θρεμία. Ζνασ τυπικόσ νευρϊνασ ζχει δυναμικό 
θρεμίασ περίπου      . Ζνα εςωτερικό θλεκτρικό ρεφμα δθμιουργείται όταν ζνα 
κετικά φορτιςμζνο ιόν, όπωσ το νάτριο, ειςζρχεται ςτο κφτταρο. Αυτό ςυνεπάγεται 
τθν αφξθςθ του δυναμικοφ μεμβράνθσ, δθλαδι το δυναμικό μεμβράνθσ πλθςιάηει 
τθν τιμι μθδζν. ΢ε αυτιν τθν περίπτωςθ, το κφτταρο εκπολϊνεται (depolarized). Ζνα 
εξωτερικό θλεκτρικό ρεφμα δθμιουργείται όταν ζνα κετικά φορτιςμζνο ιόν, όπωσ το 
κάλιο, εξζρχεται από το κφτταρο ι όταν ζνα αρνθτικά φορτιςμζνο ιόν, όπωσ το 
χλϊριο, ειςζρχεται ςτο κφτταρο. Σότε το κφτταρο υπερπολϊνεται (hyperpolarized). 
Θ διαφορά δυναμικοφ οφείλεται ςτθ διαφορά ςτισ ςυγκεντρϊςεισ των διάφορων 
ιόντων μζςα και ζξω από το κφτταρο. Θ διατιρθςθ τθσ διαφοράσ δυναμικοφ 
περιλαμβάνει εξίςου τθν μεταφορά των ιόντων κατά μικοσ τθσ μεμβράνθσ, κακϊσ 
και τθν επιλεκτικι διαπερατότθτα τθσ μεμβράνθσ ςε αυτά τα ιόντα.  
Όπωσ αναφζραμε και παραπάνω τα κφρια ιόντα που βρίςκονται ςτισ δφο πλευρζσ 
τθσ κυτταρικισ μεμβράνθσ είναι το Na+, το K+ και το Cl-. Θ ςυγκζντρωςθ των ιόντων 
Κ+ μζςα ςτο κφτταρο είναι δζκα φορζσ μεγαλφτερθ από τθν αντίςτοιχθ ςτο 
εξωκυττάριο υγρό, ενϊ θ ςυγκζντρωςθ του Na+ και του Cl- είναι πολφ μεγαλφτερεσ 
εκτόσ του κυττάρου απ’ ότι εντόσ. Λόγω των μεταβολϊν ςτθν ςυγκζντρωςθ των 
ιόντων, όταν τα κατάλλθλα κανάλια ανοίξουν, ιόντα νατρίου και χλωρίου τείνουν να 
διαχυκοφν μζςα ςτο κφτταρο, ενϊ ιόντα καλίου τείνουν να διαχυκοφν ςτο 
εξωτερικό του. Ασ υποκζςουμε για παράδειγμα ότι το κφτταρο είναι διαπερατό 
μόνο από το Κ+. Θ βακμίδα ςυγκζντρωςθσ του Κ+ μετακινεί τα ιόντα Κ+ ζξω από το 
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κφτταρο. Παρόλα αυτά θ ςυνεχιηόμενθ εκροι του Κ+ δθμιουργεί ζνα πλεόναςμα 
κετικοφ φορτίου ζξω από το κφτταρο και αφινει πλεόναςμα αρνθτικοφ φορτίου 
μζςα ςτο κφτταρο. Θ δθμιουργία αυτοφ του αρνθτικοφ φορτίου χρθςιμεφει ϊςτε να 
εμποδίηεται θ περαιτζρω εκροι του Κ+, ϊςτε τελικά να υπάρξει ιςορροπία. Κατά τθν 
ιςορροπία, οι θλεκτρικζσ και χθμικζσ δυνάμεισ είναι ίςεσ και αντίκετεσ. Σο δυναμικό 
μεμβράνθσ κατά το οποίο τα ιόντα Κ+ βρίςκονται ςε ιςορροπία κατά μικοσ τθσ 
μεμβράνθσ καλείται ιςορροπία K+ κατά Nernst (K+ Nernst equilibrium).  
 
 
Εικόνα 4. Θ ροι του Κ+ κακορίηεται από τθ βακμίδα ςυγκζντρωςθσ του Κ+ κακϊσ και από το 
θλεκτρικό δυναμικό κατά μικοσ τθσ μεμβράνθσ. Α) Για ζνα κφτταρο που είναι διαπερατό μόνο από το 
Κ
+
, θ βακμίδα ςυγκζντρωςθσ του Κ
+
 μετακινεί τα ιόντα Κ
+
 ζξω από το κφτταρο. Β) Θ ςυνεχιηόμενθ 
εκροι του Κ
+
 δθμιουργεί ζνα πλεόναςμα κετικοφ φορτίου ζξω από το κφτταρο και αφινει 
πλεόναςμα αρνθτικοφ φορτίου μζςα ςτο κφτταρο. Κατά τθν ιςορροπία, οι θλεκτρικζσ και χθμικζσ 
δυνάμεισ είναι ίςεσ και αντίκετεσ, *2+. 
 
Οι νευρϊνεσ ςε θρεμία είναι διαπερατοί από το Na+, το Cl- και το Κ+. Λόγω τθσ 
διαφοράσ ςυγκζντρωςθσ, τα ιόντα Na+ και Cl- κινοφνται προσ το εςωτερικό του 
κυττάρου ενϊ τα ιόντα Κ+ κινοφνται προσ το εξωτερικό. Θ ειςροι των ιόντων του Na+ 
τείνει να εκπολϊςει το κφτταρο, ενϊ θ εκροι του Κ+ και θ ειςροι του Cl- ζχουν το 
αντίκετο αποτζλεςμα. Σο δυναμικό θρεμίασ του κυττάρου είναι το δυναμικό κατά 
το οποίο υπάρχει ιςορροπία ανάμεςα ςε αυτζσ τισ ροζσ και εξαρτάται από τισ 
ςυγκεντρϊςεισ των ιόντων εντόσ και εκτόσ του κυττάρου, όπωσ επίςθσ και από τθ 
διαπερατότθτα τθσ μεμβράνθσ από τα ιόντα αυτά. ΢ε θρεμία υπάρχουν πολφ 
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περιςςότερα κανάλια ανοιχτά για τα ιόντα Κ+ και Cl- παρά για τα ιόντα Na+. Γι’ αυτό 
το δυναμικό θρεμίασ του κυττάρου κακορίηεται πρωτίςτωσ από τα Κ+ και Cl- Nernst 
δυναμικά. 
 
 
Εικόνα 5. Θλεκτροχθμικι ιςορροπία, [8]. 
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2. Θεμζλια του μοντζλου Hodgkin – Huxley  
 
΢ε αυτό το κεφάλαιο κα παρουςιάςουμε χριςιμεσ εξιςϊςεισ πάνω ςτισ οποίεσ κα 
ςτθριχτεί θ καταςκευι του μοντζλου Hodgkin – Huxley. Οι πθγζσ που 
χρθςιμοποιικθκαν για αυτό το κεφάλαιο είναι *2+, *5+ και *8+. 
 
2.1. Η εξίςωςη Nernst – Planck 
 
΢ε ότι ακολουκεί, ςυμβολίηουμε ωσ      τθ ςυγκζντρωςθ κάποιου ιόντοσ και      
το δυναμικό ςτο ςθμείο   εγκάρςια τθσ μεμβράνθσ. Θ μεταβολι ςτθ ςυγκζντρωςθ 
ενόσ ιόντοσ κακϊσ και θ διαφορά δυναμικοφ είναι υπεφκυνεσ για τθν κίνθςθ των 
ιόντων μζςα ςτθν κυτταρικι μεμβράνθ. Από το νόμο διάχυςθσ του Fick (Fick’s law of 
diffusion), θ ροι διάχυςθσ        δίνεται από τον τφπο  
         
  
  
  (2.1) 
Θ ςτακερά διάχυςθσ   ζχει μονάδεσ cm2/sec, ενϊ θ ςυγκζντρωςθ molecules/cm3, 
ϊςτε θ ροι διάχυςθσ να ζχει μονάδεσ [     ]                  
 . Θ κατεφκυνςθ 
τθσ κίνθςθσ είναι από τισ υψθλζσ ςυγκεντρϊςεισ προσ τισ χαμθλζσ. Θ ςτακερά 
διάχυςθσ, θ οποία μετριζται εμπειρικά, εξαρτάται από το μζγεκοσ του μορίου και το 
μζςο ςτο οποίο γίνεται θ διάχυςθ. Μία τυπικι τιμι για ιόντα όπωσ το κάλιο, το 
χλϊριο και το νάτριο είναι                 . Σο αςβζςτιο ζχει ςτακερά διάχυςθσ 
μία τάξθ μεγζκουσ μικρότερθ.  
Εκτόσ από τθ ροι διάχυςθσ υπάρχει και θ θλεκτρικι μετατόπιςθ (electrical drift), θ 
οποία δίνεται από το μικροςκοπικό νόμο του Ohm: 
            
  
  
  (2.2) 
   
  
  
 είναι το θλεκτρικό πεδίο με μονάδεσ        ,   είναι το ςκζνοσ του 
ιόντοσ (1, 2, κλπ). Θ παράμετροσ   είναι θ κινθτικότθτα (mobility) και ζχει 
μονάδεσ       sec και   είναι θ ςυγκζντρωςθ. Όςο μεγαλφτερθ θ ςυγκζντρωςθ, 
τόςο μεγαλφτερθ θ μετατόπιςθ. Είναι προφανζσ ότι θ θλεκτρικι μετατόπιςθ ζχει τισ 
ίδιεσ διαςτάςεισ με τθ ροι διάχυςθσ. 
16 
 
Ακροίηοντασ τισ δφο ροζσ προκφπτει θ ςυνολικι ροι εγκάρςια τθσ κυτταρικισ 
μεμβράνθσ: 
          
  
  
    
  
  
  (2.3) 
Θ ςχζςθ του Einstein ςυνδζει τθν κινθτικότθτα με το ςυντελεςτι διάχυςθσ 
   
  
 
   (2.4) 
όπου   είναι θ ςτακερά Boltzmann      ,   είναι θ απόλυτθ κερμοκραςία και   
είναι το φορτίο μετρθμζνο ςε coulomb. Ζτςι, μποροφμε να ξαναγράψουμε τθ 
ςυνολικι ροι ωσ εξισ: 
         
   
 
  
  
    
  
  
  (2.5) 
Για να μετατρζψουμε τθν εξίςωςθ ςτθν ιςοδφναμθ μοριακι τθσ μορφι, διαιροφμε 
με τον αρικμό Avogadro     . Επίςθσ αντικακιςτοφμε το 
  
 
 με το 
  
 
, όπου   είναι 
παγκόςμια ςτακερά των ιδανικϊν αερίων και   θ ςτακερά Faraday. Με αυτι τθ 
μετατροπι λαμβάνουμε τθ ροι ανά mole. Σζλοσ, πολλαπλαςιάηοντασ τθ ροι με το 
ςκζνοσ του ιόντοσ και τθ ςτακερά Faraday, προκφπτει θ εξίςωςθ Nernst- Planck: 
        
  
  
      
  
  
  (2.6) 
Σο ρεφμα ροισ μετριζται ςε Ampere/cm2. Θ ποςότθτα   είναι θ μοριακι 
κινθτικότθτα,      
 
2.2. Η εξίςωςη Nernst 
 
Θ εξίςωςθ Nernst προκφπτει άμεςα, αν κζςουμε ςτθν εξίςωςθ Nernst – Planck το 
ρεφμα ίςο με το μθδζν. Δθλαδι: 
    (    
  
  
      
  
  
)     (2.7) 
Αυτό ςυμβαίνει όταν για ζνα ςυγκεκριμζνο ιόν οι δυνάμεισ διάχυςθσ και οι 
θλεκτρικζσ δυνάμεισ ιςορροποφν. Ζχουμε λοιπόν: 
             
  
  
  
  
 
     (2.8) 
Ολοκλθρϊνουμε: 
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∫
  
 
    
   
  ∫   
    
   
 
               
  
  
  
   
    
  (2.9) 
Δθλαδι, θ ιςορροπία ι δυναμικό Nernst που ςυμβαίνει όταν ιςορροποφν οι ροζσ, 
εξαρτάται από το λογάρικμο του λόγου των ςυγκεντρϊςεων των ιόντων μζςα και 
ζξω από το κφτταρο.  
Ασ υπολογίςουμε ζνα δυναμικό ιςορροπίασ χρθςιμοποιϊντασ τθν εξίςωςθ Nernst. 
Ζχουμε ότι ςε ζνα τυπικό κφτταρο κθλαςτικοφ υπάρχουν 140 mM καλίου μζςα ςτο 
κφτταρο και 5 mM ζξω από το κφτταρο. ΢ε κερμοκραςία     , 
  
 
     . Άρα το 
δυναμικό θρεμίασ του καλίου είναι      
   
 
         . 
 
2.3. Η εξίςωςη Goldman – Hodgkin – Katz  
 
Θ εξίςωςθ Nernst- Planck περιγράφει τθν κίνθςθ των φορτιςμζνων ιόντων ςε 
υδατικό μζςο. Όμωσ θ κυτταρικι μεμβράνθ ζχει πάχοσ και μπορεί να υπάρχουν 
ενεργειακά φράγματα μζςα ςτα κανάλια. ΢ε αυτιν τθν περίπτωςθ, τα ιόντα που 
ρζουν διαμζςου των ανοιχτϊν καναλιϊν δεν υπακοφν ςτθν εξίςωςθ Nernst- Planck. 
Γι’ αυτό το λόγο πρζπει να μοντελοποιιςουμε τθ ςφνκετθ ςυμπεριφορά μζςα ςτθ 
μεμβράνθ ϊςτε να ζχουμε μία πραγματικι εικόνα τθσ ροισ εγκάρςια του κυττάρου. 
Οι Goldman, Hodgkin και Katz διατφπωςαν ζνα απλουςτευμζνο μοντζλο που 
ονομάηεται εξίςωςθ ςτακεροφ πεδίου (constant field equation, CFE).  
Τπζκεςαν ότι: 
(i) το θλεκτρικό πεδίο εγκάρςια τθσ λιπιδικισ μεμβράνθσ είναι ςτακερό 
(ii) ιςχφει θ εξίςωςθ Nernst- Planck μζςα ςτθ μεμβράνθ 
(iii) τα ιόντα κινοφνται όλα ανεξάρτθτα. 
Αν δεχτοφμε λοιπόν τισ παραπάνω υποκζςεισ, ορίηουμε ωσ    να είναι το ςυνολικό 
δυναμικό εγκάρςια τθσ μεμβράνθσ πλάτουσ   και      να είναι το δυναμικό ςτο 
ςθμείο   εγκάρςια τθσ μεμβράνθσ. Για το θλεκτρικό πεδίο και τθ διαφορά 
δυναμικοφ ιςχφει ότι  
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Αφοφ το θλεκτρικό πεδίο   είναι ςτακερό, ζχουμε: 
         
δθλαδι 
  
  
         
Ολοκλθρϊνοντασ προκφπτει: 
∫   
    
   
       ∫  
 
 
 
                   
Όμωσ εξ οριςμοφ ιςχφει θ ςχζςθ (1.1), άρα 
             
      
  
 
  
΢υνεπϊσ 
  
  
 
  
οπότε τελικά 
 
 
  
  
  
  
 
  (2.10) 
 
Θ κινθτικότθτα των ιόντων μζςα ςτθ μεμβράνθ κα είναι διαφορετικι απ’ ότι ςε 
υδατικό διάλυμα. ΢υμβολίηουμε με    τθν κινθτικότθτα μζςα ςτθ μεμβράνθ και με 
  το λόγο τθσ διαλυτότθτασ των ιόντων μζςα ςτθ μεμβράνθ προσ τθ διαλυτότθτα 
των ιόντων ςε υδατικό περιβάλλον, τότε αν   είναι θ ςυγκζντρωςθ ςε υδατικό 
διάλυμα, θ ςυγκζντρωςθ μζςα ςτθ μεμβράνθ κα είναι   . Με αυτζσ τισ παραδοχζσ, 
θ εξίςωςθ Nernst- Planck για το ρεφμα εγκάρςια τθσ μεμβράνθσ, γίνεται 
          
  
  
        
  
 
               (2.11) 
Αυτι θ εξίςωςθ είναι μια πρϊτθσ τάξθσ γραμμικι διαφορικι εξίςωςθ ωσ προσ     , 
με      , θ οποία πρζπει να ικανοποιεί τισ παρακάτω ςυνοριακζσ ςυνκικεσ: 
                   και                     (2.12) 
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Δεν είναι δυνατόν γενικά να λφςουμε μία πρϊτθσ τάξθσ διαφορικι εξίςωςθ με δφο 
ςυνοριακζσ ςυνκικεσ. Όμωσ επειδι το ρεφμα   είναι άγνωςτο, μποροφμε να το 
επιλζξουμε κατάλλθλα, ζτςι ϊςτε θ λφςθ να ικανοποιεί και τισ δφο ςυνοριακζσ 
ςυνκικεσ. Θζτοντασ              και         , ζχουμε 
      
  
  
  
  
  
 
 
 
  
 
 
 
  
  ⁄
 
   
 
 
   
  
  ⁄
  
 
 
 
 
 
 
  
  
 
 
 
 
 
    
Ολοκλθρϊνουμε: 
∫
  
  
 
 
    
   
 
 
 
∫  
 
 
 
  |
     
 
 
    
 
 
|  
 
 
  
  |
    
 
 
     
 
 
|   
 
 
  
    
 
 
     
 
 
   
 
    
Λφνοντασ ωσ προσ  , ζχουμε: 
   
       
 
 
       
  
 
    
  (2.13) 
Αντικακιςτϊντασ τα ςτα   και   τα ιςοδφναμα τουσ, προκφπτει θ μοναδικι λφςθ 
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ι 
   
        
 
      
       
     
  (2.14) 
όπου  
   
    
  
  (2.15) 
Χρθςιμοποιϊντασ τθν ζκφραςθ για τθ διαπερατότθτα  
   
     
  
  (2.16) 
θ εξίςωςθ (2.14) παίρνει τθ μορφι 
       
     
      
     
  (2.17) 
Θ διαπερατότθτα ζχει μονάδεσ cm/sec. Γι’ αυτό θ παραπάνω ζκφραςθ ζχει 
διαςτάςεισ ρεφματοσ ανά μονάδα επιφάνειασ. Αυτό είναι το ρεφμα που 
δθμιουργείται από ζνα μόνο είδοσ ιόντοσ. Σο ρεφμα εξαφανίηεται ςτθν ιςορροπία. 
Πράγματι, αν κζςουμε    , ζχουμε ότι: 
       
     
      
     
   (2.18) 
     
         
     
   
    
 
     
  
  
  
   
    
  (2.19) 
Δθλαδι για ζνα μόνο είδοσ ιόντοσ, το δυναμικό κατά το οποίο εξαφανίηεται το 
ρεφμα, είναι το δυναμικό Nernst   . 
Ασ υποκζςουμε τϊρα ότι υπάρχουν τρία διαπερατά ιόντα: Κ+, Na+, Cl-, με ρεφματα 
  ,    , και     αντίςτοιχα. Χρθςιμοποιϊντασ τθν τρίτθ υπόκεςθ τθσ εξίςωςθσ 
ςτακεροφ πεδίου που λζει ότι τα ιόντα δεν αλλθλεπιδροφν, το ςυνολικό ρεφμα είναι 
το άκροιςμα των επιμζρουσ ρευμάτων, δθλαδι                . Αναηθτοφμε το 
δυναμικό κατά το οποίο υπάρχει ιςορροπία. Αυτό ςυμβαίνει όταν το ςυνολικό 
ρεφμα μθδενίηεται. ΢υνεπϊσ ζχουμε: 
               (2.20) 
Αντικακιςτϊντασ ςτο κάκε ρεφμα τθν ιςοδφναμθ ζκφραςθ του και φςτερα από 
αρκετζσ πράξεισ προκφπτει θ τελικι εξίςωςθ 
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  (2.21) 
όπου    είναι οι διαπερατότθτεσ κακενόσ από τα τρία ιόντα. Θ εξίςωςθ (2.21) 
ονομάηεται εξίςωςθ Goldman- Hodgkin- Katz. Θ εξίςωςθ αυτι είναι γενίκευςθ τθσ 
ιςορροπίασ Nernst για τρία ιόντα. Για ζνα ιόν, θ εξίςωςθ γίνεται το δυναμικό 
Nernst. Για παράδειγμα ςτον άξονα του καλαμαριοφ ο λόγοσ των διαπερατοτιτων 
ςε θρεμία είναι                         . Οι ςυγκεντρϊςεισ των ιόντων μζςα ςτο 
κφτταρο είναι για το Κ, Na, Cl,            και      αντίςτοιχα, ενϊ ζξω από 
το κφτταρο είναι     ,       και      . ΢υνεπϊσ, ςε κερμοκραςία δωματίου, 
θ ιςορροπία ι δυναμικό θρεμίασ είναι     . 
 
 
Εικόνα 6. Συπικζσ ςυγκεντρϊςεισ ιόντων ςε κφτταρα, *2+. 
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2.4. Ιςοδφναμα κυκλϊματα. Σο ηλεκτρικό ανάλογο 
 
Θ κίνθςθ των ιόντων εγκάρςια τθσ κυτταρικισ μεμβράνθσ κακορίηει τισ θλεκτρικζσ 
ιδιότθτεσ των κυττάρων. Σα ρεφματα ρζουν ςφμφωνα με τθ διαπερατότθτα των 
καναλιϊν ιόντων και των βακμίδων ςυγκζντρωςθσ εγκάρςια τθσ μεμβράνθσ. 
Παρόλα αυτά μζχρι ςτιγμισ ζχουμε αναφερκεί μόνο ςε περιβάλλον ςτακερισ 
κατάςταςθσ του δυναμικοφ, δθλαδι το δυναμικό δεν μεταβάλλεται και λαμβάνει 
μία ςτακερι τιμι, τθν τιμι ςτακερισ κατάςταςθσ. Θ εξίςωςθ Goldman- Hodgkin- 
Katz δεν κακορίηει πϊσ το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ μεταβάλλεται  ςε ςυνάρτθςθ με 
τθ μεταβολι των διαπερατοτιτων των ιόντων. Γι’ αυτό το λόγο δεν μπορεί να 
χρθςιμοποιθκεί για να κατανοιςουμε πϊσ θ αλλαγι ςτισ διαπερατότθτεσ οδθγεί 
ςτθ δθμιουργία δυναμικοφ δράςθσ. Για τθν περιγραφι τθσ ςυμπεριφοράσ του 
δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ χρθςιμοποιοφμε τθ βοικεια των θλεκτρικϊν 
κυκλωμάτων. Αυτόσ ο τρόποσ προςομοίωςθσ του κυττάρου με θλεκτρικό κφκλωμα 
ονομάηεται μοντζλο ιςοδφναμου κυκλϊματοσ.  
Σο κφκλωμα αποτελείται από τρία ςτοιχεία:  
(i) τουσ αγωγοφσ ι αντιςτάςεισ, που αναπαριςτοφν τα κανάλια των ιόντων 
(ii) τισ μπαταρίεσ, που αντιπροςωπεφουν τισ βακμίδεσ ςυγκζντρωςθσ των ιόντων 
(iii) τουσ πυκνωτζσ, που αναπαριςτοφν τθν ικανότθτα τθσ μεμβράνθσ να αποκθκεφει 
φορτίο. 
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Εικόνα 7. Ιςοδφναμο θλεκτρικό κφκλωμα, *5+. 
 
Σο μοντζλο ιςοδφναμου κυκλϊματοσ οδθγεί ςε διαιςκθτικι και ποςοτικι 
κατανόθςθ του πϊσ θ κίνθςθ των ιόντων δθμιουργεί θλεκτρικά ςιματα ςτο νευρικό 
κφτταρο.  
Ασ υποκζςουμε ότι ζχουμε μία μεμβράνθ θ οποία είναι διαπερατι μόνο από το 
κάλιο. Θ λιπιδικι διπλοςτιβάδα που περιζχει θ κυτταρικι μεμβράνθ ζχει 
διθλεκτρικζσ ιδιότθτεσ και ςυνεπϊσ ςυμπεριφζρεται με τον ίδιο τρόπο με ζνα 
πυκνωτι. Οι πυκνωτζσ αποκθκεφουν φορτίο και ςτθ ςυνζχεια το απελευκερϊνουν 
με τθ μορφι ρεφματοσ. Θ ςχζςθ ανάμεςα ςτο αποκθκευμζνο φορτίο και το 
δυναμικό δίνεται από τον τφπο 
         (2.22) 
ο οποίοσ δείχνει ότι το ςυνολικό φορτίο   είναι ανάλογο του δυναμικοφ    επί μία 
ςτακερά    που καλείται χωρθτικότθτα μεμβράνθσ. Θ ςυνολικι χωρθτικότθτα 
εξαρτάται από τθ ςυνολικι επιφάνεια του διθλεκτρικοφ. Γι’ αυτό μεγαλφτεροι 
νευρϊνεσ ζχουν μεγαλφτερεσ χωρθτικότθτεσ. Θ χωρθτικότθτα ανά τετραγωνικό 
εκατοςτό ονομάηεται ειδικι χωρθτικότθτα μεμβράνθσ (specific membrane 
capacitance) και ςυμβολίηεται με   . Άρα θ ςυνολικι χωρθτικότθτα μεμβράνθσ    
ιςοφται με τθν ειδικι χωρθτικότθτα μεμβράνθσ    επί το ςυνολικό εμβαδόν τθσ 
επιφάνειασ του κυττάρου. Γενικά, θ ειδικι χωρθτικότθτα τθσ μεμβράνθσ μπορεί να 
24 
 
εξαρτάται από το δυναμικό. Όμωσ, για τισ περιςςότερεσ κυτταρικζσ μεμβράνεσ, 
παίρνει τιμζσ πολφ κοντά ςτθν τιμι         .  
Εφόςον το ρεφμα είναι θ παράγωγοσ του φορτίου ωσ προσ το χρόνο, μποροφμε να 
παραγωγίςουμε τθν παραπάνω ζκφραςθ και να λάβουμε μία ζκφραςθ για το ρεφμα 
ειδικισ χωρθτικότθτασ: 
         
   
  
  (2.23) 
 
 
Εικόνα 8. Σο ςχιμα δείχνει τθ μεμβράνθ του κυττάρου. Φαίνεται ςτα αριςτερά θ λιπιδικι 
διπλοςτιβάδα και ζνα κανάλι καλίου το ποίο επιτρζπει τθ ροι ρεφματοσ. ΢τα δεξιά απεικονίηεται το 
ιςοδφναμο θλεκτρικό κφκλωμα, [2].  
 
Θ ζκφραςθ (2.23) δίνει το ρεφμα χωρθτικότθτασ ανά μονάδα επιφάνειασ. 
΢υμβολίηουμε το ςυνολικό ρεφμα χωρθτικότθτασ ωσ     . 
΢το ιςοδφναμο κφκλωμα, τα κανάλια Κ+ παριςτάνονται ςαν αγωγοί ςε ςειρά με μία 
μπαταρία. Αν  ̂  είναι θ αγωγιμότθτα ενόσ καναλιοφ Κ
+ , τότε χρθςιμοποιϊντασ το 
νόμο του Ohm, το ρεφμα του ιόντοσ διαμζςου του καναλιοφ είναι 
  ̂   ̂          (2.24) 
Εδϊ,    είναι το δυναμικό που δθμιουργείται από τθ μπαταρία. Αυτό δίνεται από 
το δυναμικό Nernst του Κ+. Ασ υποκζςουμε ότι υπάρχουν    κανάλια καλίου ανά 
μονάδα επιφανείασ τθσ μεμβράνθσ. Σα παραπάνω μποροφν να ςυνδυαςτοφν ςε ζνα 
μοναδικό ιςοδφναμο κφκλωμα. Θ αγωγιμότθτα ανά μονάδα επιφανείασ ι ειδικι 
αγωγιμότθτα μεμβράνθσ (     ) δίνεται από τον τφπο 
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       ̂   (2.25) 
και θ ειδικι αντίςταςθ τθσ μεμβράνθσ         είναι 
    
 
  
  (2.26) 
Από τθ ςτιγμι που το δυναμικό Nernst εξαρτάται μόνο από τθ βακμίδα 
ςυγκζντρωςθσ του Κ+ και όχι από τον αρικμό των καναλιϊν του Κ+, είναι 
επακόλουκο το ρεφμα του Κ+ ανά μονάδα επιφάνειασ να δίνεται από τθ ςχζςθ 
              
     
  
  (2.27) 
Ο νόμοσ του Kirchhoff λζει ότι το ςυνολικό ρεφμα μζςα ςτο κφτταρο πρζπει να είναι 
μθδζν  
            (2.28) 
Λαμβάνοντασ υπ’ όψιν τισ εκφράςεισ των ρευμάτων, παίρνουμε τθν εξισ ζκφραςθ: 
   
   
  
             
    
   
  
             (2.29) 
Ασ υποκζςουμε τϊρα ότι ζχουμε ζνα ιςοδφναμο κφκλωμα με τρεισ παράλλθλουσ 
αγωγοφσ και μία πθγι ρεφματοσ,     . Σο ςυνολικό ιοντικό ρεφμα κα είναι ίςο με το 
άκροιςμα των ρευμάτων των ιόντων, δθλαδι 
                                         (2.30) 
΢ε αυτιν τθν περίπτωςθ το άκροιςμα του ρεφματοσ χωρθτικότθτασ και του ιοντικοφ 
ρεφματοσ κα είναι ίςο με το ρεφμα τθσ πθγισ. Όμωσ επειδι τα ρεφματα      και      
ζχουν μονάδεσ ρεφματοσ ανά μονάδα επιφάνειασ, πρζπει να διαιρζςουμε το ρεφμα 
τθσ πθγισ με το εμβαδόν Α τθσ επιφάνειασ τθσ μεμβράνθσ. Ζχουμε λοιπόν ότι 
           
    
 
  (2.31) 
Από τισ (2.23) και (2.30) θ εξίςωςθ (2.31) γίνεται: 
    
   
  
                                   
    
 
  (2.32) 
Θζτουμε 
                        (2.33) 
που είναι το δυναμικό θρεμίασ του κυττάρου και 
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  (2.34) 
που είναι θ ειδικι αντίςταςθ τθσ μεμβράνθσ. Σότε θ εξίςωςθ (2.32) γράφεται 
   
   
  
    
  
  
 
    
 
 
    
   
  
 
  
  
 
    
 
     (2.35) 
 
 
Εικόνα 9. Ιςοδφναμο κφκλωμα με τρία κανάλια, [2]. 
 
Για μία αδρανι μεμβράνθ ςτθν οποία οι αγωγοί και τα ρεφματα είναι ςτακερά, 
ζχουμε 
   
  
  , δθλαδι το    κα λάβει μία ςτακερι τιμι (steady state),    : 
   
  
 
    
 
     
ι από τισ (2.33) και (2.34),  
     
                   
 
 ⁄
          
  (2.36) 
΢ε απουςία εφαρμοηόμενου ρεφματοσ, το δυναμικό ςτακερισ κατάςταςθσ είναι ζνα 
ςτακμιςμζνο άκροιςμα των δυναμικϊν ιςορροπίασ των τριϊν ρευμάτων. Μοιάηει 
με τθν εξίςωςθ GHK ςτθν οποία θ ςυνειςφορά ςτο δυναμικό θρεμίασ του κάκε 
ιόντοσ ςτακμίηεται αναλογικά με τθν διαπερατότθτα τθσ μεμβράνθσ από το 
ςυγκεκριμζνο ιόν. Παρόλα αυτά, ςτο μοντζλο ιςοδφναμου κυκλϊματοσ, θ 
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ιςορροπία είναι ζνα γραμμικό ςτακμιςμζνο άκροιςμα των δυναμικϊν ιςορροπίασ, 
ενϊ ςτθν εξίςωςθ GHK το άκροιςμα είναι μθ γραμμικό. 
 
2.5. Η χρονική ςταθερά τησ μεμβράνησ 
 
Ασ υποκζςουμε ότι εφαρμόηουμε ςε ζνα αδρανζσ και ιςοδυναμικό κφτταρο ρεφμα 
 . ΢κοπόσ μασ είναι να διαπιςτωκεί το πϊσ αποκρίνεται ζνα τζτοιο κφτταρο ςε ζνα 
εφαρμοηόμενο ρεφμα, δθλαδι ο τρόποσ με τον οποίο ςυνειςφζρει ςτισ αλλαγζσ του 
δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ το κάκε ςτοιχείο του θλεκτρικοφ κυκλϊματοσ. Ζνα 
κφτταρο καλείται αδρανζσ (passive) αν οι θλεκτρικζσ του ιδιότθτεσ δεν αλλάηουν 
κατά τθ διάρκεια τθσ ςθματοδότθςθσ ενϊ ονομάηεται ιςοδυναμικό (isopotential), αν 
το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ είναι ομοιόμορφο ςε όλα τα ςθμεία του κυττάρου, 
δθλαδι εξαρτάται μόνο από το χρόνο   και όχι από τθ χωρικι μεταβλθτι  . 
Για απλοφςτερθ ανάλυςθ κεωροφμε ςφαιρικό κφτταρο με ακτίνα ρ και υποκζτουμε 
ότι εφαρμόηουμε ς’ αυτό το κφτταρο ζνα ρεφμα      το οποίο για     παίρνει μία 
τιμι, ζςτω   , ενϊ για    , το ρεφμα ςταματάει. Επίςθσ υποκζτουμε ότι      . 
Για ζνα ιςοδυναμικό κφτταρο, το εφαρμοηόμενο ρεφμα κατανζμεται ομοιόμορφα 
εγκάρςια τθσ μεμβράνθσ, ςυνεπϊσ για ζνα ςφαιρικό κφτταρο το ρεφμα που ρζει 
ανά μονάδα επιφανείασ τθσ μεμβράνθσ, είναι 
       
    
    
 {
  
    
 
 
     
     
  (2.37) 
Όπωσ προθγουμζνωσ υποκζτουμε ότι    είναι θ ειδικι χωρθτικότθτα τθσ 
μεμβράνθσ και    είναι το δυναμικό θρεμίασ του κφτταρου. Θζτουμε     , ϊςτε 
το    να μετρά τθν απόκλιςθ του δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ από τθν θρεμία. Tο 
δυναμικό τθσ μεμβράνθσ ικανοποιεί τθν εξίςωςθ (2.35), ςυνεπϊσ από τθν (2.37) 
ικανοποιεί και τθν ςυνικθ διαφορικι εξίςωςθ 
   
   
  
 
  
  
 
  
    
          
 
   
  
  
  
    
 
  
      
           (2.38) 
με αρχικι ςυνκικθ 
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αφοφ το κφτταρο ξεκινά από τθν θρεμία και το    να μετρά τθν απόκλιςθ του 
δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ από τθν θρεμία. Ζχουμε λοιπόν μία ςυνικθ διαφορικι 
εξίςωςθ πρϊτθσ τάξθσ με ςτακεροφσ ςυντελεςτζσ, δθλαδι εξίςωςθ τθσ μορφισ 
  
  
       
θ οποία εφκολα φαίνεται ότι ζχει γενικι λφςθ 
      
 
 
       
Άρα θ γενικι λφςθ τθσ εξίςωςθσ είναι  
              
 
 
      (2.39) 
Όμωσ από τθν αρχικι ςυνκικθ 
             
         
         
΢υνεπϊσ προκφπτει ότι 
       
    
    
(   
 
 
  )              (2.40) 
όπου    
 
    
 είναι θ χρονικι ςτακερά τθσ μεμβράνθσ (membrane time 
constant). Για     ζχουμε ότι        , ςυνεπϊσ λφνουμε τθν εξίςωςθ 
 
   
  
  
  
    
  (2.41) 
Ολοκλθρϊνοντασ από Σ ζωσ t, παίρνουμε 
∫
   
  
     
     
  
 
  
∫  
 
 
 
            
 
   
           
Θ λφςθ τθσ διαφορικισ λοιπόν είναι  
       {
    
    
(   
 
 
  )             
      
 
   
                          
  (2.42) 
Μόλισ το ρεφμα ανάψει, το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ πλθςιάηει αςυμπτωτικά τθν 
τιμι ςτακερισ κατάςταςθσ        
 ⁄ . Θ χρονικι ςτακερά τθσ μεμβράνθσ 
κακορίηει το ρυκμό με τον οποίο το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ προςεγγίηει τθν τιμι 
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ςτακερισ κατάςταςθσ και το ρυκμό που αποςβζνει ςε θρεμία αφοφ το ρεφμα 
ςταματιςει. Για το δυναμικό ςτακερισ κατάςταςθσ τθσ μεμβράνθσ ιςχφει: 
    
   
            
  
    
         (2.43) 
όπου      είναι θ αντίςταςθ ειςόδου (input resistance) του κυττάρου. Αν το ρεφμα 
ειςόδου μεταβλθκεί κατά   , τότε το δυναμικό ςτακερισ κατάςταςθσ τθσ 
μεμβράνθσ μεταβάλλεται κατά       . Δθλαδι, θ αντίςταςθ ειςόδου είναι θ κλίςθ 
τθσ καμπφλθσ     που λαμβάνεται ςχεδιάηοντασ το δυναμικό ςτακερισ 
κατάςταςθσ ςυναρτιςει του εφαρμοηόμενου ρεφματοσ.  
Θ αρχικι αφξθςθ του δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ κακορίηεται πρωτίςτωσ από τθ 
χωρθτικότθτα τθσ μεμβράνθσ. Αρχικϊσ θ τάςθ εγκάρςια του αντιςτάτθ και του 
πυκνωτι είναι ίςθ με το μθδζν. Από το νόμο του Ohm, ςυνεπάγεται ότι αρχικά δεν 
διατρζχει ρεφμα διαμζςου του αντιςτάτθ και όλο το ρεφμα οφείλεται ςτον 
πυκνωτι. Λόγω του ρεφματοσ του πυκνωτι, το δυναμικό εγκάρςια του πυκνωτι, 
ςυνεπϊσ και το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ κα γίνει πιο κετικό. Όςο το    αυξάνει, θ 
διαφορά δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ οδθγεί το ρεφμα εγκάρςια τθσ αντίςταςθσ τθσ 
μεμβράνθσ, με αποτζλεςμα να διατρζχει λιγότερο ρεφμα εγκάρςια τον πυκνωτι. 
Σελικά, το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ φτάνει ςε μία τιμι όπου όλο το ρεφμα τθσ 
μεμβράνθσ διατρζχει διαμζςου του αντιςτάτθ, τθν τιμι          . 
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Εικόνα 10. Θ μεταβολι του δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ ςε απόκριςθ ενόσ βιματοσ ρεφματοσ. Σο 
δυναμικό τθσ μεμβράνθσ απεικονίηεται με ενιαία γραμμι ενϊ οι διακεκομμζνεσ γραμμζσ 
αναπαριςτοφν τθ χρονικι πορεία των κακαρά χωρθτικϊν (capacitive) ςτοιχείων και των ςτοιχείων 
αντίςταςθσ (resistive). Σο κάτω διάγραμμα δείχνει τθ χρονικι πορεία του ςυνολικοφ ρεφματοσ τθσ 
μεμβράνθσ, του ιοντικοφ ρεφματοσ και του ρεφματοσ χωρθτικότθτασ, [2]. 
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3. Καταςκευή του μοντζλου Hodgkin – Huxley  
 
Σο κεφάλαιο αυτό αςχολείται με τθν καταςκευι του μοντζλου Hodgkin – Huxley. 
Εδϊ παράγεται θ εξίςωςθ καλωδίου, θ οποία μαηί με τα κανάλια τάςθσ με πφλθ 
αποτελοφν τθν αφετθρία του μοντζλου Hodgkin – Huxley. Ζπειτα παρουςιάηεται 
ολοκλθρωμζνο το μοντζλο, κακϊσ και μία ανακεωρθμζνθ μορφι του. Οι παρακάτω 
αναφορζσ χρθςιμοποιικθκαν για τθ ςυγγραφι του κεφαλαίου *2+, *7+ και *10+. 
 
3.1. Η εξίςωςη καλωδίου 
 
Θ παραπάνω ανάλυςθ μπορεί να χρθςιμοποιθκεί για τθν περιγραφεί θ 
ςθματοδότθςθ ςτον κορμό του κυττάρου (cell body), ο οποίοσ μπορεί να 
προςεγγιςκεί  από μία ςφαίρα. Όμωσ επειδι ο άξονασ και οι δενδρίτεσ 
προςεγγίηονται καλφτερα από κυλίνδρουσ οι οποίοι δεν είναι ιςοδυναμικοί, δεν 
είναι θ αρμόηουςα ανάλυςθ για τθν μελζτθ των θλεκτρικϊν ιδιοτιτων τουσ. Ζνα 
ςιμα τάςθσ (voltage signal) που ενεργοποιείται ςε ζνα ςθμείο κατά μικοσ του 
άξονα ι του δενδρίτθ κα μειωκεί ςε πλάτοσ όςο απομακρφνεται από το ςθμείο 
ενεργοποίθςθσ. Θ γεωμετρία του κυττάρου επθρεάηει τθν διάδοςθ του ςιματοσ. Σο 
ςιμα μπορεί για παράδειγμα να αντιπροςωπεφει κάποια είςοδο ςφναψθσ (synaptic 
input) από άλλο νευρϊνα. Κατανοϊντασ πϊσ επθρεάηει θ γεωμετρία τθ διάδοςθ του 
ςιματοσ κα βοθκιςει να αντιλθφκοφμε αν θ είςοδοσ ςφναψθσ κα προκαλζςει ζνα 
δυναμικό δράςθσ του κυττάρου ι όχι. Εδϊ υποκζτουμε ότι θ μεμβράνθ είναι 
αδρανισ. 
Θεωροφμε ότι το κφτταρο ζχει ςχιμα ενόσ μακρόςτενου κυλίνδρου ι ενόσ 
καλωδίου ακτίνασ  . Τποκζτουμε ότι θ ροι του ρεφματοσ γίνεται κατά μικοσ μόνο 
μίασ χωρικισ διάςταςθσ  , τθσ απόςταςθσ δθλαδι κατά μικοσ του καλωδίου. 
΢υγκεκριμζνα, το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ εξαρτάται μόνο από τθ μεταβλθτι   και 
όχι από τθν ακτίνα ι τθ γωνία. Θ εξίςωςθ καλωδίου είναι μία μερικι διαφορικι 
εξίςωςθ που περιγράφει πϊσ το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ         εξαρτάται από 
τα ειςερχόμενα και εξερχόμενα ρεφματα που διατρζχουν μζςα ςτο νευρϊνα. Σο 
ιςοδφναμο κφκλωμα φαίνεται ςτθν εικόνα 11, όπου       είναι το ρεφμα μζςα ςτο 
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καλϊδιο,    είναι το ρεφμα κατά μικοσ τθσ μεμβράνθσ,    είναι θ αντίςταςθ του 
κυτοπλάςματοσ,    είναι αντίςταςθ του εξωκυττάριου χϊρου,    είναι θ αντίςταςθ 
τθσ μεμβράνθσ και    θ χωρθτικότθτα τθσ μεμβράνθσ. ΢ε ότι ακολουκεί, 
υποκζτουμε ότι     , ϊςτε ο εξωκυττάριοσ χϊροσ να είναι ιςοδυναμικόσ.  
 
 
 Εικόνα 11. Ιςοδφναμο κφκλωμα ενόσ ομοιόμορφου αδρανοφσ καλωδίου, [2]. 
 
Θ ςυνολικι αντίςταςθ του κυτοπλάςματοσ    αυξάνεται ανάλογα με τθν αφξθςθ 
του μικουσ του καλωδίου και αντιςτρόφωσ ανάλογα με τθν αφξθςθ τθσ ακτίνασ του 
καλωδίου. Ζτςι, ζνα καλϊδιο ακτίνασ  , και μικουσ   , ζχει ςυνολικι αντίςταςθ 
      
  
   
  (3.1) 
όπου    είναι θ ειδικι ενδοκυτταρικι αντίςταςθ. Από το νόμο του Ohm ιςχφει ότι θ 
μεταβολι του δυναμικοφ ςυναρτιςει τθσ απόςταςθσ είναι ίςθ με το γινόμενο τθσ 
απόςταςθσ επί τθν αντίςταςθ, δθλαδι 
                                   (3.2) 
ι από τθν (3.1): 
                               
  
   
    (3.3) 
΢το όριο      ζχουμε 
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       (3.4) 
΢υμβολίηουμε με      το ρεφμα ανά μονάδα επιφανείασ λόγω των ιόντων που ρζουν 
μζςα και ζξω από το κφτταρο. Σότε το ςυνολικό ρεφμα που διατρζχει εγκάρςια τθ 
μεμβράνθ ακτίνασ   και μικουσ    είναι  
                   (3.5) 
Ο ρυκμόσ μεταβολισ του δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ εξαρτάται και από τθ 
χωρθτικότθτα τθσ μεμβράνθσ. Θ ςυνολικι χωρθτικότθτα τθσ μεμβράνθσ είναι ίςθ με 
τθν ειδικι χωρθτικότθτα τθσ μεμβράνθσ    πολλαπλαςιαςμζνθ με το ςυνολικό 
εμβαδόν τθσ επιφάνειασ τθσ μεμβράνθσ. Άρα, για ζνα καλϊδιο ακτίνασ   και 
μικουσ   , θ ςυνολικι χωρθτικότθτα δίνεται από τον τφπο 
               (3.6) 
Θ ςχζςθ ανάμεςα ςτο αποκθκευμζνο φορτίο του πυκνωτι και το δυναμικό δίνεται 
από τθ ςχζςθ (2.22) 
        
Παραγωγίηοντασ και λαμβάνοντασ υπ’ όψιν ςτθν (2.22) τθν (3.6), ζχουμε: 
        
   
  
          
   
  
  (3.7) 
Επειδι το καλϊδιο είναι αδρανζσ, το δυναμικό θρεμίασ του κεωρείται μθδζν, 
δθλαδι 
      
       
  
  (3.8) 
και με τθ ςχζςθ (3.5) ζχουμε ότι 
             
       
  
  (3.9) 
Από το νόμο του Kirchhoff, το φορτίο του ενδοκυτταρικοφ αξονικοφ ρεφματοσ είναι 
ίςο με τθν ποςότθτα ρεφματοσ που διατρζχει εγκάρςια τθ μεμβράνθ, δθλαδι 
                                             
   
  
   
  
         
   
  
   
  
               
   
  
             
       
  
 
Διαιρϊντασ και τα δφο μζρθ τθσ εξίςωςθσ με       και παίρνοντασ     , 
λαμβάνουμε τθν εξίςωςθ καλωδίου (cable equation): 
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  (3.10) 
Σθν εξίςωςθ καλωδίου μποροφμε να τθν ξαναγράψουμε και ωσ 
   
   
  
   
    
   
     (3.11) 
όπου 
   √
   
   
  και           (3.12) 
είναι θ χωρικι ςτακερά ι ςτακερά μικουσ (space or length constant) και θ χρονικι 
ςτακερά τθσ μεμβράνθσ (membrane time constant), αντίςτοιχα. Θ ςτακερά μικουσ 
εξαρτάται από τθ γεωμετρία του καλωδίου, ενϊ θ χρονικι ςτακερά όχι. 
Θεωροφμε ζνα θμιάπειρο καλϊδιο που ορίηεται για     και του εφαρμόηουμε 
βιμα ρεφματοσ          ςτο ςθμείο    . Όςο ο χρόνοσ πλθςιάηει το άπειρο, θ 
λφςθ του δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ πλθςιάηει τθν τιμι ςτακερισ κατάςταςθσ θ 
οποία δεν εξαρτάται από το χρόνο, δθλαδι όςο    , ζχουμε ότι         
      . Αν αςχολθκοφμε με τισ λφςεισ ςτακερισ κατάςταςθσ τότε ςτθν εξίςωςθ 
καλωδίου λαμβάνουμε ότι 
   
  
  , αφοφ θ ςτακερι κατάςταςθ δεν εξαρτάται από 
το χρόνο. ΢υνεπϊσ θ     ικανοποιεί τθ ςχζςθ 
   
     
   
        (3.13) 
Από τθ ςχζςθ (3.4) για το     ζχουμε ότι 
        
   
  
    
  
     (3.14) 
Ικανοποιείται όμωσ θ ςυνοριακι ςυνκικθ για    : 
 
    
  
     
  
   
    (3.15) 
Λφνοντασ το πρόβλθμα ςυνοριακϊν τιμϊν για το    , λαμβάνουμε 
        
   
   
   
 
 
   (3.16) 
Παρατθροφμε ότι το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ φκίνει εκκετικά. Θ απομάκρυνςθ 
κατά τθν οποία το δυναμικό ζχει μειωκεί ςτθν τιμι     είναι θ χωρικι ςτακερά  . 
Εφόςον θ χωρικι ςτακερά είναι ανάλογθ τθσ τετραγωνικισ ρίηασ τθσ ακτίνασ του 
καλωδίου, ςυμπεραίνουμε ότι πυκνότεροι άξονεσ ι δενδρίτεσ ζχουν μεγαλφτερεσ 
χωρικζσ ςτακερζσ. Δθλαδι οι πυκνότεροι άξονεσ διαβιβάηουν ςιματα για 
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μεγαλφτερεσ αποςτάςεισ, κάτι που είναι πολφ ςθμαντικό γιατί επθρεάηει τθν 
ικανότθτα του νευρϊνα να ςυγκεντρϊνει χωρικά τα ειςερχόμενα ςυναπτικά 
δυναμικά (incoming synaptic potentials). Επίςθσ θ αγωγιμότθτα παίηει κακοριςτικό 
ρόλο ςτθν μετάδοςθ των δυναμικϊν δράςθσ. Πυκνότερα κφτταρα με μεγαλφτερθ 
χωρικι ςτακερά διεγείρονται ευκολότερα και δθμιουργοφν ταχφτερα δυναμικά 
δράςθσ. 
Θ αντίςταςθ ειςόδου (input resistance) ορίηεται ωσ το δυναμικό ςτακερισ 
κατάςταςθσ τθσ μεμβράνθσ ςτο ςθμείο    , διαιροφμενο με το εφαρμοηόμενο 
ρεφμα, δθλαδι 
      
      
  
     
 
     
√
    
 
  (3.17) 
Θ αντίςταςθ ειςόδου μεταβάλλεται ανάλογα με τθν δφναμθ 3/2 τθσ ακτίνασ 
καλωδίου. Γι’ αυτό, θ αγωγιμότθτα ειςόδου είναι ανάλογθ με τθν δφναμθ 3/2 τθσ 
ακτίνασ καλωδίου. Θ αντίςταςθ ειςόδου μπορεί να μετρθκεί πειραματικά. Εφόςον 
είναι δυνατό να μετρθκεί θ χωρικι ςτακερά  , μπορεί κανείσ να υπολογίςει τα    
και    από τα πειραματικά δεδομζνα. 
 
3.2. Σο δυναμικό δράςησ του καλαμαριοφ 
 
Μζχρι ςτιγμισ κεωριςαμε τθ μεμβράνθ ςαν ζνα αδρανζσ καλϊδιο. Όμωσ, τα 
γραμμικά καλϊδια δεν μποροφν να μεταδϊςουν τισ πλθροφορίεσ ςε μεγάλεσ 
αποςτάςεισ, εκτόσ και αν ζχουν τεράςτια διάμετρο. Παραδείγματοσ χάριν, ο άξονασ 
του καλαμαριοφ ζχει μικοσ     και διάμετρο περίπου μιςό χιλιοςτό, αντίςταςθ 
θρεμίασ μεμβράνθσ           
  και ενδοκυτταρικι αντίςταςθ          
 . 
Κατά ςυνζπεια θ χωρικι ςτακερά για τον άξονα του καλαμαριοφ είναι        , 
θ οποία είναι μία τάξθ μεγζκουσ μικρότερθ από το μικοσ του άξονα. Αν το δυναμικό 
ςτθ μία άκρθ του άξονα είναι       πάνω από τθν θρεμία, τότε το δυναμικό ςτθν 
άλλθ άκρθ είναι      πάνω από τθν θρεμία, δθλαδι μία πτϊςθ τθσ τάξθσ του    . 
΢υνεπϊσ για να μεταδοκοφν τα νευρικά ςιματα ςε μεγάλεσ αποςτάςεισ, κα πρζπει 
να υπάρχει κάποιοσ τρόποσ ϊςτε να μθν φκίνουν. 
Θ φφςθ ζχει λφςει αυτό το πρόβλθμα ειςάγοντασ κανάλια τάςθσ με πφλθ (voltage- 
gated channels) ςτισ μεμβράνεσ κάκε είδουσ κυττάρου. Αυτά τα κανάλια είναι 
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πρωτεΐνεσ που επιτρζπουν επιλεκτικά ςε διαφορετικά ιόντα τθν είςοδο ςτο 
κφτταρο. Επιπλζον, θ διαπερατότθτα των καναλιϊν εξαρτάται από το κοντινό τουσ 
περιβάλλον. ΢υγκεκριμζνα, για τα κανάλια με πφλθ, είτε το κανάλι είναι ανοιχτό ι 
κλειςτό, θ διαπερατότθτα εξαρτάται από το τοπικό δυναμικό κοντά ςτο κανάλι. 
Τπεφκυνα για τθ δθμιουργία των δυναμικϊν δράςθσ που μεταδίδονται κατά μικοσ 
του άξονα είναι το άνοιγμα και κλείςιμο των καναλιϊν με πφλθ. 
Οι Hodgkin και Huxley ιταν οι πρϊτοι που ζδωςαν μία κατανοθτι, ποςοτικι 
περιγραφι των ρευμάτων που δθμιουργοφν τα δυναμικά δράςθσ. Επζλεξαν για τθ 
μελζτθ και τα πειράματα τουσ το καλαμάρι, το οποίο διακζτει ζνα γιγάντιο άξονα. 
Ζτςι κατάφεραν λόγω του μεγάλου μεγζκουσ του άξονα να ειςάγουν τα θλεκτρόδια 
του εξοπλιςμοφ του ςφιγκτιρα τάςθσ (κφκλωμα ανάδραςθσ που κα επεξθγιςουμε 
παρακάτω) μζςα ςτον άξονα. Θ δυνατότθτα αυτι μαηί με τθν απλότθτα του 
νευρικοφ ςυςτιματοσ του καλαμαριοφ ιταν καταλυτικζσ για τθν επιτυχία τθσ 
ζρευνασ και των πειραμάτων. Επίςθσ θ επιλογι του άξονα του καλαμαριοφ ιταν 
επιτυχισ γιατί οι θλεκτρικζσ ιδιότθτεσ βαςίηονται κυρίωσ ςτα ιόντα νατρίου και 
καλίου. Θεωροφμε το ιςοδφναμο κφκλωμα και υποκζτουμε ότι το κφτταρο είναι 
ιςοδυναμικό. Σότε το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ ικανοποιεί τθ ςχζςθ 
    
  
  
                                   (3.18) 
Εδϊ γράφουμε   αντί για   . Σο             καλείται ρεφμα διαρροισ (leak 
current) και αντιπροςωπεφει τθ ροι των ιόντων μζςω των καναλιϊν χωρίσ πφλθ. Θ 
αγωγιμότθτα διαρροισ (leak conductance) είναι ςτακερι. Αφοφ τα περιςςότερα 
κανάλια χωρίσ πφλθ είναι διαπερατά από τα ιόντα καλίου, το    είναι κοντά ςτο   . 
Θ αγωγιμότθτεσ     και    μπορεί να μεταβάλλονται με το χρόνο κακϊσ αυτζσ 
αντιςτοιχοφν ςτο άνοιγμα και κλείςιμο των καναλιϊν νατρίου και καλίου 
αντίςτοιχα. ΢ε θρεμία, το    είναι 30 φορζσ μεγαλφτερο από το    , ϊςτε θ 
κατάςταςθ θρεμίασ είναι κοντά ςτο   , περίπου      . Ασ υποκζςουμε ότι 
μποροφμε να αυξιςουμε τθν αγωγιμότθτα του     κατά     φορζσ. Σότε το 
δυναμικό θρεμίασ κα ιταν πολφ πιο κοντά ςτο δυναμικό Nernst του νατρίου, 
δθλαδι γφρω ςτα      . Οπότε, θ ενίςχυςθ του δυναμικοφ, όπωσ κατά τθ 
διάρκεια ενόσ δυναμικοφ δράςθσ, περιλαμβάνει αλλαγζσ ςτθ ςχετικι αγωγιμότθτα 
των κυρίαρχων ιόντων. Θ διαίςκθςθ των Hodgkin και Huxley ιταν ότι τα κανάλια 
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τάςθσ με πφλθ παρζχουν το υπόςτρωμα για αυτι τθ δυναμικι ρφκμιςθ των 
αγωγιμοτιτων. 
 
 
Εικόνα 12. Μετάδοςθ του δυναμικοφ θρεμίασ κατά μικοσ του άξονα, [10]. 
 
Οι βαςικοί μθχανιςμοί που αποτελοφν βάςθ για τα δυναμικά δράςθσ είναι οι 
ακόλουκοι. ΢ε θρεμία, τα περιςςότερα κανάλια νατρίου είναι κλειςτά οπότε το 
δυναμικό τθσ μεμβράνθσ κακορίηεται πρωτίςτωσ από το δυναμικό Nernst του 
καλίου. Αν το κφτταρο είναι εκπολωμζνο πάνω από κάποιο όριο, τότε τα κανάλια 
νατρίου ανοίγουν και ζτςι εκπολϊνεται το κφτταρο περαιτζρω. Όλο και 
περιςςότερα κανάλια νατρίου ανοίγουν με αποτζλεςμα να ειςζρχονται όλο και 
περιςςότερα ιόντα νατρίου μζςα ςτο κφτταρο, ωκϊντασ το κφτταρο προσ το 
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δυναμικό Nernst του νατρίου. Σο κανάλι νατρίου είναι παροδικό ϊςτε ακόμα και 
όταν εκπολωκεί, τα κανάλια νατρίου τελικϊσ να κλείςουν. Σαυτοχρόνωσ, θ 
εκπόλωςθ ανοίγει τα κανάλια καλίου και τα ιόντα καλίου αποχωροφν από το 
κφτταρο. Αυτό πολϊνει το κφτταρο κακϊσ το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ κινείται προσ 
το δυναμικό ιςορροπίασ του καλίου. Μζχρι να κλείςουν ξανά τα κανάλια τάςθσ με 
πφλθ του καλίου, θ μεμβράνθ είναι ανκεκτικι. Κατά τθ διάρκεια αυτισ τθσ 
περιόδου, αντλίεσ ανταλλάςουν τθν περίςςεια νατρίου μζςα ςτο κφτταρο με τθν 
περίςςεια καλίου ζξω από το κφτταρο.  
 
 
Εικόνα 13. Σο δυναμικό δράςθσ. Κατά τθν ανοδικι πορεία του δυναμικοφ, τα κανάλια νατρίου 
ανοίγουν και το δυναμικό πλθςιάηει τθν ιςορροπία Nernst του νατρίου. Κατά τθν κακοδικι πορεία τα 
κανάλια νατρίου είναι κλειςτά, ενϊ τα κανάλια καλίου ανοίγουν και το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ 
πλθςιάηει τθν ιςορροπία Nernst του καλίου, [2]. 
 
3.3. Κανάλια τάςησ με πφλη 
 
΢το μοντζλο Hodgkin- Huxley, το κάκε κανάλι κεωρείται ωσ μία πρωτεΐνθ τθσ 
μεμβράνθσ που ςχθματίηει ζναν πόρο μζςα από τον οποίο μποροφν να διαχζονται 
τα ιόντα. Οι πόροι ζχουν πφλεσ οι οποίεσ μποροφν να είναι είτε ανοιχτζσ, είτε 
κλειςτζσ. Θ πικανότθτα για μία πφλθ να είναι ανοιχτι ι κλειςτι εξαρτάται από το 
δυναμικό τθσ μεμβράνθσ. Σο μοντζλο τθσ πφλθσ (gate model) μπορεί να ςυνοψιςτεί 
από το διάγραμμα 
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→        
    
→     
όπου   και   αντιςτοιχοφν ςτισ καταςτάςεισ κλειςτισ και ανοιχτισ πφλθσ, 
αντίςτοιχα, και      και      είναι οι ςτακερζσ ρυκμοφ που εξαρτϊνται από τθν 
τάςθ κατά τισ οποίεσ μία πφλθ από ανοιχτι, κλείνει και, αντίςτοιχα, από κλειςτι, 
ανοίγει. Αν   είναι το ποςοςτό των ανοιχτϊν πυλϊν, τότε     είναι το ποςοςτό 
των κλειςτϊν και από τον νόμο τθσ δράςθσ των μαηϊν (law of mass action),  
 
  
  
                 
         
    
  (3.19) 
όπου 
       
    
          
              
 
         
  (3.20) 
Αν το   είναι ςτακερό, τότε θ λφςθ με αρχι το     είναι 
            (          ) 
      ⁄   (3.21) 
Θ λφςθ πλθςιάηει τθν ςτακερι κατάςταςθ    με ρυκμό που κακορίηεται από τθ 
χρονικι ςτακερά     . 
 
 
Εικόνα 14. Διάγραμμα μοντζλου πφλθσ, [7]. 
 
Πρζπει να παράγουμε τισ εκφράςεισ για τισ ςτακερζσ   και  . ΢το μοντζλο Hodgkin- 
Huxley οι ςυναρτιςεισ αυτζσ παράγονται τοποκετϊντασ τα δεδομζνα. Οι Borg- 
Graham και άλλοι πρότειναν ζναν απλό τφπο  που βαςίηεται ςτθ κερμοδυναμικι. Θ 
ιδζα είναι ότι θ πικανότθτα να ανοίξει ι να κλείςει ζνα κανάλι εξαρτάται εκκετικά 
από το δυναμικό. Ζτςι, ζχουμε 
         
                     
      (3.22) 
Απ’ αυτό, βρίςκουμε ότι 
    
 
               
  (3.23) 
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όπου   ,    είναι ςτακερζσ. Θ χρονικι ςτακερά      είναι γενικά μία λοξι 
καμπανοειδισ ςυνάρτθςθ του  . Αν        , τότε το      είναι υπερβολικι 
τζμνουςα. 
 
3.4. Μοντζλο Hodgkin – Huxley 
 
Παρακάτω κα παράγουμε το μοντζλο Hodgkin- Huxley για τθ μετάδοςθ ενόσ 
δυναμικοφ δράςθσ κατά μικοσ του μεγάλου άξονα του καλαμαριοφ (squid’s giant 
axon). Θεωροφμε τον άξονα ωσ ζνα κφλινδρο δεδομζνθσ ακτίνασ α, οπότε το 
δυναμικό μεμβράνθσ εξαρτάται από τθ χωρικι μεταβλθτι x και το χρόνο t. Επίςθσ 
κεωροφμε ότι υπάρχουν κανάλια με πφλθ καλίου και νατρίου κακϊσ και το ρεφμα 
διαρροισ. Ιςορροπϊντασ τα ρεφματα, ζχουμε  
                
                     
ι χρθςιμοποιϊντασ τθν εξίςωςθ καλωδίου  
 
 
   
    
   
   
   
  
                                  (3.24) 
Όμωσ για να είναι το μοντζλο πλιρεσ πρζπει να υπολογιςτοφν αγωγιμότθτεσ τθσ 
μεμβράνθσ   ,     και   , αφοφ οι αγωγιμότθτεσ    και     μεταβάλλονται με το 
χρόνο κατά τθ διάρκεια ενόσ δυναμικοφ δράςθσ.  
Οι Hodgkin- Huxley χρθςιμοποίθςαν δφο πειραματικζσ μεκόδουσ με ςκοπό να 
ξεχωρίςουν τα ιοντικά ρεφματα και να υπολογίςουν πϊσ οι αγωγιμότθτεσ 
εξαρτϊνται από τθν τάςθ. Θ πρϊτθ ιταν ζνα απλό κφκλωμα ανάδραςθσ που 
καλείται ςφιγκτιρασ τάςθσ (voltage- clamp), το οποίο επιτρζπει ςτον πειραματιςτι 
να κρατάει το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ ςτακερό, ζςτω ςτθν τιμι VC. Ο ςφιγκτιρασ 
τάςθσ το καταφζρνει αυτό, εφαρμόηοντασ ζνα ρεφμα ςτον άξονα που είναι ίςο και 
αντίκετο με το ρεφμα που διατρζχει μζςα ςτα κανάλια με πφλθ. Ο ςφιγκτιρασ 
τάςθσ χωρίηει το ςυνολικό ρεφμα τθσ μεμβράνθσ ςτισ ιοντικζσ και χωρθτικζσ 
ςυνιςτϊςεσ του. Αν το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ είναι ςτακερό ςε κάποια τιμι τότε 
το ρεφμα χωρθτικότθτασ πρζπει να είναι μθδζν. Επιπλζον, το ςυνολικό ρεφμα 
μπορεί να γίνει χωρικά ομοιόμορφο ειςάγοντασ ζνα υψθλά αγϊγιμο αξονικό ςφρμα 
41 
 
μζςα ςτθν ίνα. Σότε ο άξονασ καλείται χωροςυςφιγμζνοσ (space- clamped axon) και 
ιςχφει ότι 
 
    
   
    (3.25) 
Ακόλουκο είναι, ότι οποιαδιποτε μεταβολι του ρεφματοσ οφείλεται είτε ςτθ 
διαρροι, είτε ςτο άνοιγμα και κλείςιμο των καναλιϊν τάςθσ με πφλθ τθσ 
μεμβράνθσ.  
Σα περιςςότερα κανάλια με πφλθ είναι κλειςτά κατά τθν θρεμία. Επίςθσ, αν 
πολϊςουμε το κφτταρο, μποροφμε να υποκζςουμε ότι όλα τα κανάλια με πφλθ 
είναι κλειςτά. Οπότε αν το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ ζχει ςυςφιγκτεί ςε κάποιο 
επαρκϊσ υψθλό επίπεδο πόλωςθσ, τότε το ςυνολικό ρεφμα δίνεται από τθ διαρροι, 
δθλαδι  
               (3.26) 
Με αυτόν τον τρόπο ζχουμε κακορίςει τθν αγωγιμότθτα διαρροισ   . Θ εικόνα 15 
δείχνει τα αποτελζςματα ενόσ πειράματοσ τάςθσ ςφιγκτιρα όταν το δυναμικό τθσ 
μεμβράνθσ διατθρείται ςτα    . Παρατθροφμε ότι υπάρχει ζνα εςωτερικό ρεφμα 
που ακολουκείται από ζνα εξωτερικό. Αυτό το αποτζλεςμα δείχνει ότι το βιμα 
εκπόλωςθσ ανοίγει δφο κανάλια με πφλθ. Σο εςωτερικό ρεφμα οφείλεται ςτθν 
ειςροι των ιόντων νατρίου, ενϊ το εξωτερικό ρεφμα οφείλεται ςτθν εκροι των 
ιόντων καλίου. Δεν είναι όμωσ ςαφζσ, με ποιόν τρόπο ςυνειςφζρουν αυτά τα δφο 
ιόντα ςτο ςυνολικό ρεφμα τθσ μεμβράνθσ. Για το λόγο αυτό, είναι απαραίτθτο να 
απομονϊςουμε τα δφο ρεφματα τάςθσ με πφλθ. 
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Εικόνα 15. Πείραμα ςφιγκτιρα τάςθσ αρικμθτικά υπολογιςμζνο. Σο δυναμικό τθσ μεμβράνθσ από 
τθν θρεμία δζχεται ζνα βιμα τάςθσ και πθγαίνει ςτα 0mV. Ωσ αποτζλεςμα αυτοφ, δθμιουργείται ζνα 
εςωτερικό ρεφμα, το οποίο ακολουκείται από ζνα εξωτερικό. Φαίνονται επίςθσ χωριςτά τα ρεφματα 
του καλίου και του νατρίου, [2]. 
 
Οι Hodgkin και Huxley κατάφεραν να απομονϊςουν το ρεφμα του καλίου 
αντικακιςτϊντασ τα ιόντα νατρίου ςτο εξωτερικό διάλυμα με μεγαλφτερα, μθ 
διαπερατά ιόντα. Ζτςι εξαλείψανε το εςωτερικό ρεφμα νατρίου. Τπάρχουν δεκάδεσ 
χθμικζσ ενϊςεισ που μπλοκάρουν επιλεκτικά διαφορετικά ρεφματα. Πολλζσ από 
αυτζσ παράγονται από φυςικζσ τοξίνεσ. Όταν απομακρυνκεί το νάτριο, ο 
ςφιγκτιρασ τάςθσ μπορεί να χρθςιμοποιθκεί για να προςδιοριςτεί πϊσ το    
εξαρτάται από το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ. Δθλαδι κρατάμε το δυναμικό τθσ 
μεμβράνθσ ςε διάφορα επίπεδα και προςδιορίηουμε τθ χρονικι πορεία του 
ςυνολικοφ ρεφματοσ τθσ μεμβράνθσ   .  
Είναι επίςθσ δυνατό να μπλοκάρουμε τα κανάλια καλίου χρθςιμοποιϊντασ τθν 
ζνωςθ τετραεκυλαμμόνιο. Παρόλα αυτά αυτό δεν ιταν διακζςιμο για τουσ 
Hodgkin- Huxley. Όμωσ, αν κανείσ γνωρίηει τα    και   , τότε υπολογίηει το    , 
αφαιρϊντασ το    και το    από το   . Αφοφ προςδιοριςτοφν αυτά τα ρεφματα, 
μποροφν να υπολογιςτοφν οι αγωγιμότθτεσ    και     χρθςιμοποιϊντασ το νόμο 
του Ohm, δθλαδι 
       
     
       
          
      
        
  (3.27) 
Θ εικόνα 16 δείχνει τισ αγωγιμότθτεσ για διαφορετικά επίπεδα δυναμικοφ. 
Παρατθριςτε ότι το     ενεργοποιείται ταχφτερα από το   . Επίςθσ τα κανάλια 
νατρίου ξεκινοφν να κλείνουν πριν να ςταματιςει θ εκπόλωςθ, ενϊ τα κανάλια 
καλίου παραμζνουν ανοιχτά όςο θ μεμβράνθ εκπολϊνεται. Αυτό δείχνει ότι τα 
κανάλια νατρίου υπάρχουν ςε τρεισ φάςεισ: θρεμίασ, ενεργοποιθμζνα και 
απενεργοποιθμζνα. Όταν το κφτταρο εκπολωκεί, τα κανάλια νατρίου μετατρζπονται 
από κλειςτά ςε ανοιχτά. Αν θ εκπόλωςθ διατθρθκεί, τότε τα κανάλια μετατρζπονται 
ςε απενεργοποιθμζνα (κλειςτά).  
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Εικόνα 16. Πείραμα ςφιγκτιρα τάςθσ αρικμθτικά υπολογιςμζνο. Βθματίηοντασ το δυναμικό τθσ 
μεμβράνθσ ςε διαφορετικζσ τιμζσ, υπολογίηουμε τισ αγωγιμότθτεσ του καλίου και του νατρίου, [2]. 
 
Μία φυςικι ερμθνεία του καναλιοφ νατρίου φαίνεται ςτθν εικόνα 17. Τπάρχουν 
δφο πφλεσ ςτο κανάλι νατρίου: μία γριγορθ (πφλθ ενεργοποίθςθσ) που 
αναπαριςτάνεται από τθ γραμμι και μία αργι (πφλθ απενεργοποίθςθσ) που 
αναπαριςτάνεται από τθ μπάλα. Και οι δφο πφλεσ πρζπει να είναι ανοιχτζσ για να 
διαπεράςουν τα ιόντα νατρίου. ΢ε θρεμία, θ πφλθ θρεμίασ είναι κλειςτι και θ πφλθ 
απενεργοποίθςθσ είναι ανοιχτι. Όταν θ μεμβράνθ εκπολϊνεται, θ πφλθ 
ενεργοποίθςθσ ανοίγει και επιτρζπει τθν είςοδο ςτο νάτριο εντόσ του κυττάρου. Θ 
πφλθ απενεργοποίθςθσ κλείνει ςτο υψθλότερο δυναμικό ϊςτε θ ροι του νατρίου 
να είναι παροδικι. Οι Hodgkin- Huxley χρθςιμοποίθςαν ζνα πιο πολφπλοκο 
πρωτόκολλο του ςφιγκτιρα τάςθσ, πρϊτα εφαρμόηοντασ ζνα ςτακερό δυναμικό και 
μετά εφαρμόηοντασ ςφντομα βιματα τάςθσ δοκιμάηοντασ τισ πφλεσ γριγορθσ και 
αργισ  ενεργοποίθςθσ. 
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Εικόνα 17. Κανάλι νατρίου του μοντζλου Hodgkin- Huxley. Αν το δυναμικό είναι χαμθλό, τότε (Α) θ 
πφλθ ενεργοποίθςθσ του καναλιοφ του νατρίου (γραμμι) είναι κλειςτι ενϊ θ πφλθ απενεργοποίθςθσ 
είναι ανοιχτι. ΢ε ενδιάμεςα βιματα (Β), και οι δφο πφλεσ είναι μετρικϊσ ανοιχτζσ. Για μεγάλα 
βιματα, (C) θ πφλθ ενεργοποίθςθσ είναι ανοιχτι και θ πφλθ απενεργοποίθςθσ κλειςτι, [2]. 
 
Χρθςιμοποιϊντασ τα δεδομζνα του ςφιγκτιρα τάςθσ, οι Hodgkin- Huxley 
παριγαγαν εκφράςεισ για τισ αγωγιμότθτεσ του καλίου και του νατρίου. Πρότειναν 
     ̅  
         ̅   
    (3.28) 
όπου  ̅  και  ̅   είναι οι μζγιςτεσ αγωγιμότθτεσ και  ,   και   είναι μεταβλθτζσ 
που παίρνουν τιμζσ ανάμεςα ςτο   και το  . Άρα το    αναπαριςτά τθν πικανότθτα 
ζνα κανάλι καλίου να είναι ανοιχτό. Σο κανάλι καλίου ζχει τζςςερα ανεξάρτθτα 
ςτοιχεία, κακζνα από τα οποία είναι πανομοιότυπα. Θ πικανότθτα θ πφλθ 
ενεργοποίθςθσ του νατρίου να είναι ανοιχτι είναι    και θ πικανότθτα θ πφλθ 
απενεργοποίθςθσ του νατρίου να είναι ανοιχτι είναι    . Κακεμία από τισ 
μεταβλθτζσ ικανοποιεί μία πρϊτθσ τάξθσ διαφορικι εξίςωςθ αυτισ τθσ μορφισ 
(3.19), δθλαδι 
 
 
  
  
                   
         
     
 (3.29) 
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Όπου από τισ εξιςϊςεισ (3.20): 
      
     
           
 
και 
      
 
           
  
για    ,  ι  . 
 
Εικόνα 18. Σο κανάλι του καλίου ζχει τζςςερισ πφλεσ. Κάκε πφλθ ζχει πικανότθτα να είναι ανοιχτι 
ίςθ με  , [8]. 
 
Για να ταιριάηουν τα δεδομζνα, οι Hodgkin- Huxley επζλεξαν τισ παρακάτω  
παραμζτρουσ και ςυναρτιςεισ: 
 ̅           
 ,  ̅         
 ,            
 ,         , 
        ,           ,             
  
                 (                 ) 
                           
                (                 ) 
                       
                          
        (                 ) 
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Εικόνα 19. Σα κανάλια νατρίου και καλίου, [7]. 
 
΢τθν εικόνα 20, είναι ςχεδιαςμζνεσ οι καμπφλεσ ενεργοποίθςθσ (activation curves) 
     ,      , και       μαηί με τα      ,       και      . Σα       και 
       είναι αφξουςεσ ςυναρτιςεισ που πλθςιάηουν το 0 για ρεφματα πόλωςθσ και 
το 1 για ρεφματα εκπόλωςθσ. Άρα τα   και   γίνονται ενεργά όταν θ μεμβράνθ 
εκπολϊνεται. Από τθν άλλθ, το        είναι μία φκίνουςα ςυνάρτθςθ ϊςτε τα 
κανάλια νατρίου να απενεργοποιοφνται όταν θ μεμβράνθ εκπολϊνεται. Είναι 
επίςθσ ςθμαντικό ότι το       είναι αρκετά μικρότερο από τα       και      . 
΢υνεπϊσ, τα κανάλια νατρίου ενεργοποιοφνται πολφ γρθγορότερα από ότι 
απενεργοποιοφνται ι από ότι ανοίγουν τα κανάλια καλίου. ΢τθν εικόνα 21 φαίνεται 
θ απόκριςθ των ,   και   ςε ζνα βιμα τάςθσ.  
 
Εικόνα 20. ΢υναρτιςεισ Hodgkin- Huxley, [2]. 
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Εικόνα 21. Θ απόκριςθ των μεταβλθτϊν ενεργοποίθςθσ και απενεργοποίθςθσ ςε ζνα βιμα τάςθσ, 
[2]. 
 
3.5. Αναθεωρημζνο δυναμικό δράςησ 
 
Σο μοντζλο Hodgkin – Huxley ςυνοψίηεται λοιπόν ςτισ παρακάτω τζςςερισ 
διαφορικζσ εξιςϊςεισ: 
 
   
    
   
   
   
  
  ̅  
          ̅   
                     
 
  
  
                   
  
  
                   
  
  
                    
(3.30) 
Μία εξίςωςθ αναφζρεται ςτο δυναμικό τθσ μεμβράνθσ και τρεισ ςτθν μεταβολι των 
μεταβλθτϊν των πυλϊν. Για τθν περίπτωςθ ενόσ χωρικά ςυςφιγμζνου άξονα 
καλαμαριοφ, μποροφμε να ξαναγράψουμε τισ εξιςϊςεισ ωσ εξισ: 
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   ̅  
          ̅   
                     
  
  
                      
  
  
                      
  
  
                       
(3.31) 
Όπου   είναι ο παράγοντασ κερμοκραςίασ που προςκζςαμε. Θ κερμοκραςία ςτθν 
οποία λαμβάνει χϊρα κάποιο πείραμα παίηει πρωταρχικό ρόλο. Από τθ ςτιγμι που 
τα κανάλια είναι ςτοχαςτικά ςτθ φφςθ, είναι ευαίςκθτα ςτθν κερμοκραςία τόςο 
που θ αλλαγι κατάςταςθσ εξαρτάται εκκετικά από τθ κερμοκραςία. Τψθλότερεσ 
κερμοκραςίεσ προκαλοφν ταχφτερεσ αλλαγζσ κατάςταςθσ. Για τον παράγοντα 
κερμοκραςίασ , ιςχφει: 
 
      
              (3.32) 
 
    είναι ο λόγοσ των τιμϊν για μια αφξθςθ τθσ κερμοκραςίασ κατά    βακμοφσ 
Κελςίου. Για το καλαμάρι,          
   και      .  
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4. Αριθμητικζσ μζθοδοι για την επίλυςη του μοντζλου 
Hodgkin – Huxley 
 
΢τόχοσ του κεφαλαίου είναι θ επίλυςθ του μοντζλου Hodgkin – Huxley με τθ 
βοικεια γνωςτϊν αρικμθτικϊν μεκόδων. Αρχικά γίνεται θ παρουςίαςθ των 
αρικμθτικϊν μεκόδων κακϊσ και θ διάγνωςθ τθσ ακρίβειασ τουσ. ΢τθ ςυνζχεια 
παρακζτονται τα διαγράμματα των προςεγγιςτικϊν λφςεων που προκφπτουν από 
τθν κάκε μζκοδο για τισ ςυναρτιςεισ του μοντζλου Hodgkin – Huxley. To κεφάλαιο 
βαςίςτθκε ςτα βιβλία *3+ και *4+. 
 
4.1. Γενική μορφή των αριθμητικϊν μεθόδων 
 
Σο μοντζλο Hodgkin – Huxley αποτελείται από τζςςερισ διαφορικζσ εξιςϊςεισ 
(3.30), μία μερικι διαφορικι εξίςωςθ δευτζρασ τάξθσ που αναφζρεται ςτο 
δυναμικό τθσ μεμβράνθσ και τρεισ ςυνικεισ διαφορικζσ εξιςϊςεισ πρϊτθσ τάξθσ. Αν 
ενδιαφερόμαςτε για το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ ςε κάποιο ςυγκεκριμζνο ςθμείο   
του άξονα απ’ όπου ειςάγεται μία ποςότθτα ρεφματοσ     , τότε θ εξίςωςθ του 
δυναμικοφ γράφεται ωσ εξισ: 
       
   
  
  ̅  
          ̅   
                     
 
   
  
 
 
  
[      ̅  
          ̅   
                    ]  (4.1) 
Ζτςι το μοντζλο των εξιςϊςεων Hodgkin – Huxley μετατρζπεται ςε ζνα ςφςτθμα 
τεςςάρων ςυνικων διαφορικϊν εξιςϊςεων πρϊτθσ τάξθσ. Όμωσ επειδι το ςφςτθμα 
δεν είναι γραμμικό ϊςτε να επιδζχεται αναλυτικι λφςθ, καταφεφγουμε ςτθν 
επίλυςθ τουσ με αρικμθτικζσ μεκόδουσ. ΢το κεφάλαιο αυτό κα παρουςιάςουμε 
διαδεδομζνεσ αρικμθτικζσ μεκόδουσ και κα λφςουμε με τθ βοικειά τουσ το 
μοντζλο των εξιςϊςεων Hodgkin – Huxley . 
Ζςτω το πρόβλθμα αρχικϊν τιμϊν τθσ μορφισ  
 {
  ⃗
  
  ⃗  ⃗              
 ⃗     ⃗ 
  (4.2) 
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Οι βαςικζσ κατθγορίεσ αρικμθτικϊν μεκόδων για τθν επίλυςθ του παραπάνω 
προβλιματοσ αρχικϊν τιμϊν και τον υπολογιςμό των προςεγγίςεων  ⃗  τθσ λφςθσ 
 ⃗    είναι δφο.  
 
4.1.1. Μζθοδοι απλοφ βήματοσ (one-step method) 
΢τισ μεκόδουσ απλοφ βιματοσ, αν γνωρίηουμε τθν προςζγγιςθ  ⃗  ςτο ςθμείο   , 
τότε μποροφμε να υπολογίςουμε τθν προςζγγιςθ  ⃗    ςτο επόμενο ςθμείο 
         , χρθςιμοποιϊντασ τθν προθγοφμενθ προςζγγιςθ. Σότε θ γενικι 
μορφι τθσ μεκόδου μπορεί να εκφραςτεί με τθ ςχζςθ: 
  ⃗     ⃗         ⃗      (4.3) 
Όπου      ⃗     γνωςτι ςυνάρτθςθ. 
 
4.1.2. Μζθοδοι πολλαπλοφ βήματοσ (multistep method) 
Οι μζκοδοι πολλαπλοφ βιματοσ προςεγγίηουν τθ λφςθ ςε κάποιο ςθμείο τθσ 
διαμζριςθσ χρθςιμοποιϊντασ περιςςότερα του ενόσ προθγοφμενα ςθμεία. Αν θ 
μζκοδοσ είναι   βθμάτων, θ προςζγγιςθ  ⃗    τθσ λφςθσ ςτο ςθμείο      
υπολογίηεται χρθςιμοποιϊντασ πλθροφορίεσ από τθ προςζγγιςθ τθσ λφςθσ ςτα   
προθγοφμενα ςθμεία                   . Όλεσ οι μζκοδοι πολλαπλοφ βιματοσ 
μποροφν να γραφοφν με τθ γενικι μορφι:  
 ∑   ⃗   
 
   
  ∑   ⃗   
 
   
  (4.4) 
όπου 
  ⃗      ⃗       ⃗     (4.5) 
και οι  ςυντελεςτζσ                       είναι πραγματικζσ ςτακερζσ που 
πρζπει να προςδιοριςτοφν. Επίςθσ υποκζτουμε ότι      με      και 
|  |  |  |   . 
Οι πολυβθματικζσ μζκοδοι μποροφν να γραφοφν και με τθν εξισ μορφι: 
 ∑   ⃗   
 
   
        ⃗     ⃗         ⃗      (4.6) 
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με {  },           προςδιοριςτζουσ ςυντελεςτζσ. Αν θ ςυνάρτθςθ   είναι 
ανεξάρτθτθ τθσ ηθτοφμενθσ προςζγγιςθσ  ⃗    τότε θ μζκοδοσ ονομάηεται άμεςθ, 
διαφορετικά καλείται ζμμεςθ. 
 
4.2. Μζθοδοσ Euler 
 
4.2.1. Απλή μζθοδοσ Euler 
Θ μζκοδοσ Euler είναι θ απλοφςτερθ μζκοδοσ απλοφ βιματοσ. Ζςτω το πρόβλθμα 
αρχικϊν τιμϊν (4.2) αλλά ςε μία διάςταςθ για απλοφςτευςθ, χωρίσ βλάβθ τθσ 
γενικότθτασ, δθλαδι ζςτω το ΠΑΣ 
 {
  
  
                  
       
  (4.7) 
Θεωροφμε τθ διαμζριςθ του διαςτιματοσ       με τα ςθμεία που ορίηονται με τθ 
ςχζςθ        ,            όπου          ,  κετικόσ ακζραιοσ.  
Ολοκλθρϊνουμε τθν           ςτο διάςτθμα          , οπότε ζχουμε: 
∫        
    
  
 ∫  (      )  
    
  
  
για κάκε            . Από τθ κεωρία ολοκλιρωςθσ ζχουμε: 
              ∫  (      )  
    
  
 
              ∫  (      )  
    
  
 
            
Όμωσ προςεγγίηοντασ το ολοκλιρωμα με τον κανόνα του ορκογωνίου, προκφπτει 
∫  (      )  
    
  
             
΢υνεπϊσ 
 
                           
                        
(4.8) 
H μζκοδοσ αυτι ονομάηεται άμεςθ μζκοδοσ Euler και ο τφποσ τθσ είναι: 
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                  , (4.9) 
                        
 
4.2.2. Βελτιωμζνη μζθοδοσ Euler 
Θ διαδικαςία υπολογιςμοφ τθσ μεκόδου Euler με ολοκλιρωςθ μπορεί να γενικευτεί 
αντικακιςτϊντασ τον κανόνα του ορκογωνίου για τθν προςζγγιςθ του 
ολοκλθρϊματοσ με μία μονοπαραμετρικι οικογζνεια κανόνων ολοκλιρωςθσ τθσ 
μορφισ: 
∫  (      )  
    
  
        (        )     (            )  
με παράμετρο        . Σότε θ ςχζςθ  
              ∫  (      )  
    
  
 
            
γράφεται 
               {      (        )    (            )} 
                        
απ’ όπου προκφπτει θ κ-μζκοδοσ: 
 
         {                           } 
                                   
(4.10) 
Για     προκφπτει θ άμεςθ μζκοδοσ Euler. 
Για       παίρνουμε τθ μζκοδο τραπεηίου: 
 
        
 
 
{                     } 
                        
(4.11) 
Όμωσ επειδι θ μζκοδοσ του τραπεηίου είναι ζμμεςθ, μποροφμε να 
χρθςιμοποιιςουμε τθν άμεςθ μζκοδο του Euler για τον υπολογιςμό τθσ πρϊτθσ 
προςζγγιςθσ τθσ τιμισ         και ζπειτα χρθςιμοποιϊντασ αυτιν τθν προςζγγιςθ 
ςτον τφπο του τραπεηίου να υπολογίςουμε με μεγαλφτερθ ακρίβεια τθν τιμι 
       . Ζτςι προκφπτει θ μζκοδοσ 
         
 
 
{          (                 )} (4.12) 
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που καλείται βελτιωμζνθ μζκοδοσ Euler. Θ βελτιωμζνθ μζκοδοσ Euler μπορεί να 
εκφραςτεί και ωσ εξισ: 
 
        
 
 
        
            
                  
                        
 
(4.13) 
 
4.3. Μζθοδοσ Runge – Kutta  
 
4.3.1. Γενικό πλαίςιο Runge – Kutta  
Οι μζκοδοι αυτζσ είναι οι πιο πρακτικζσ μζκοδοι απλοφ βιματοσ για τθν επίλυςθ 
ςυνικων διαφορικϊν εξιςϊςεων κακϊσ ςτοχεφουν ςε μεγαλφτερθ ακρίβεια 
κυςιάηοντασ τθν απλι εφαρμογι τθσ μεκόδου Euler. Θ γενικι άμεςθ μζκοδοσ 
Runge – Kutta με   ςτάδια τθσ   ορίηεται από τισ ςχζςεισ: 
 
                    
           ∑     
 
   
  
(4.14) 
με  
 
            
    (          ∑     
   
   
)            
   ∑   
   
   
            
(4.15) 
 
4.3.2. Μζθοδοσ Runge – Kutta τεςςάρων ςταδίων 
Άλλθ μία μζκοδοσ που κα χρθςιμοποιιςουμε για τθν επίλυςθ του μοντζλου 
Hodgkin – Huxley είναι μία εκ των μεκόδων Runge – Kutta τεςςάρων ςταδίων (RK4) 
για    . Θ μζκοδοσ αυτι ζχει τφπο: 
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 ⁄     
 
 ⁄     
        
 
 ⁄     
 
 ⁄     
                  
(4.16) 
 
4.4. Μζθοδοσ Adams 
 
4.4.1. Γενικόσ τφποσ 
Οι μζκοδοι Adams αποτελοφν μία κατθγορία των γραμμικϊν πολυβθματικϊν 
μεκόδων με γενικό τφπο: 
          ∑          
 
   
  (4.17) 
με  
              (4.18) 
Θ άμεςθ μζκοδοσ που κα αςχολθκοφμε είναι μία Adams – Bashforth μζκοδοσ με 
τφπο (για    ): 
         
 
  
                            (4.19) 
 
4.4.2. Μζθοδοσ Πρόβλεψησ Διόρθωςησ Adams – Bashforth – Moulton  
Για μεγαλφτερθ ακρίβεια ςτισ προςεγγίςεισ, μποροφμε να πάρουμε μία παραπλιςια 
αρικμθτικι μζκοδο, μία μζκοδο πρόβλεψθσ- διόρκωςθσ (predictor – corrector 
method), τθν μζκοδο Adams – Bashforth – Moulton Predictor Corrector τετάρτθσ 
τάξθσ. Αυτι θ μζκοδοσ ζχει τφπο: 
         
  
   
(     )  (4.20) 
όπου 
       
 
  
                           (4.21) 
και 
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                         (4.22) 
 
4.5. ΢φάλματα αριθμητικϊν μεθόδων 
 
΢τθν αρικμθτικι ανάλυςθ υπάρχουν πολλϊν ειδϊν ςφάλματα. Εκείνο που μασ 
ενδιαφζρει πρακτικά είναι το ολικό ςφάλμα. Ολικό ςφάλμα  ⃗  (global error) ςτο 
ςθμείο    ορίηεται ωσ θ διαφορά τθσ υπολογιςμζνθσ προςεγγιςτικισ τιμισ από τθν 
ακριβι τιμι τθσ λφςθσ ςε ζνα ςθμείο τθσ προςζγγιςθσ, δθλαδι: 
  ⃗   ⃗      ⃗   (4.23) 
Όμωσ, όπωσ και ςτθν προκειμζνθ περίπτωςθ, το ολικό ςφάλμα δεν είναι πάντα 
δυνατό να υπολογιςτεί, κακϊσ είναι άγνωςτθ θ ακριβισ τιμι τθσ λφςθσ ςτο ςθμείο 
προςζγγιςθσ. Γι’ αυτό το λόγο μποροφμε να επιλφςουμε με αρικμθτικζσ μεκόδουσ 
κάποια διαφορικι εξίςωςθ θ οποία να επιδζχεται αναλυτικι λφςθ και ζτςι να 
υπολογίςουμε το ςφάλμα τθσ κάκε μεκόδου. Μία εφκολα επιλφςιμθ διαφορικι 
εξίςωςθ είναι θ πρϊτθ διαφορικι εξίςωςθ του μοντζλου Hodgkin – Huxley, αν ςε 
αυτι κζςουμε τισ αγωγιμότθτεσ του καλίου και του νατρίου ίςεσ με το μθδζν. 
Δθλαδι θ εξίςωςθ 
   
  
 
 
  
[                                    ] 
με      και      , γίνεται 
 
   
  
 
 
  
[              ]  (4.24) 
θ οποία είναι μία πρϊτθσ τάξθσ ςυνικθσ διαφορικι εξίςωςθ που μπορεί να λυκεί 
με τθ μζκοδο των χωριηομζνων μεταβλθτϊν. Αν επίςθσ κεωριςουμε ότι το 
δυναμικό θρεμίασ τθσ μεμβράνθσ είναι      , τότε ζχουμε το πρόβλθμα αρχικϊν 
τιμϊν: 
 {
   
  
 
 
  
[              ]
           
  (4.25) 
Θ ακριβισ λφςθ του ΠΑΣ είναι 
       
 
  
[ (              ) 
 
  
  
 
          ] (4.26) 
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Με τθ βοικεια του Matlab επιλφουμε τθν παραπάνω διαφορικι εξίςωςθ με τισ 
τρεισ μεκόδουσ αρικμθτικισ ανάλυςθσ. Υςτερα μετρικθκε ςε κάκε ςθμείο    θ 
απόςταςθ τθσ προςζγγιςθσ       από τθν ακριβι λφςθ   , και από αυτό το μζςο 
ςφάλμα τθσ κάκε μεκόδου.  
 
Μζθοδοσ Μζςο ςφάλμα 
Απλή Euler 0.6102 
Runge – Kutta 4 ςταδίων 0.0014 
Adams – Bashforth – Moulton  0.0083 
Εικόνα 22. Μζςο ςφάλμα αρικμθτικϊν μεκόδων. 
 
Παρατθροφμε ότι θ μζκοδοσ με τθ μεγαλφτερθ ακρίβεια είναι θ μζκοδοσ Runge – 
Kutta, θ οποία δίνει τα μικρότερα ςφάλματα. 
 
Εικόνα 23. Απόκλιςθ μεκόδου Euler 
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4.6. Επίλυςη μοντζλου Hodgkin – Huxley  
 
Σο μοντζλο Hodgkin – Huxley ολοκλθρωμζνο αποτελείται από τζςςερισ ςυνικεισ 
διαφορικζσ εξιςϊςεισ και μερικζσ βοθκθτικζσ ςυναρτιςεισ. Με τθ βοικεια του 
Matlab επιλφκθκε το μοντζλο με τισ τρεισ διαφορετικζσ αρικμθτικζσ μεκόδουσ.  
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 ,            
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 ,            και αρχικι τιμι 
           .  
Επιλφοντασ το μοντζλο, προκφπτουν τα διαγράμματα: 
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Εικόνα 24. Γραφικι παράςταςθ των αρικμθτικϊν λφςεων του δυναμικοφ τθσ μεμβράνθσ 
ςυναρτιςει του χρόνου ςτο μοντζλο Hodgkin – Huxley. 
 
Εικόνα 25. Μεγζκυνςθ τθσ γραφικισ παράςταςθσ των αρικμθτικϊν λφςεων του δυναμικοφ τθσ 
μεμβράνθσ που δίνουν οι τρεισ αρικμθτικζσ μζκοδοι. Θ μζκοδοσ απλι Euler δίνει μεγαλφτερο 
ςφάλμα από τισ άλλεσ δφο αρικμθτικζσ μεκόδουσ. 
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Εικόνα 26. Γραφικι παράςταςθ των αρικμθτικϊν λφςεων των ςυναρτιςεων  ,   και   
ςυναρτιςει του χρόνου ςτο μοντζλο Hodgkin – Huxley. 
 
Από τα παραπάνω διαγράμματα προκφπτει ότι οι μακθματικζσ εξιςϊςεισ είναι 
ςυνεπείσ με τθ κεωρία βιολογικοφ περιεχομζνου του μοντζλου Hodgkin – Huxley. 
Πράγματι βλζπουμε ότι όταν ειςζρχεται ζνα ερζκιςμα μζςα ςτον νευρϊνα, το οποίο 
ςτθν προκειμζνθ περίπτωςθ είναι ζνα εξωτερικό εφαρμοςμζνο ρεφμα, το δυναμικό 
τθσ μεμβράνθσ αποκρίνεται με μία παροδικι αφξθςθ θ οποία οφείλεται ςτθν ειςροι 
των ιόντων του Νατρίου. Όςο το δυναμικό τθσ μεμβράνθσ αυξάνεται, ιόντα Καλίου 
αρχίηουν να εξζρχονται από το κφτταρο και ζτςι το δυναμικό φτάνει ςε μία ανϊτατθ 
τιμι. Όταν θ ειςροι των ιόντων Νατρίου ςταματιςει, τότε το δυναμικό αρχίηει να 
μειϊνεται, λόγω τθσ εκροισ των ιόντων Καλίου. Σο δυναμικό τελικά κα φτάςει τθν 
αρχικι τιμι θρεμίασ του και τότε τα κανάλια του Καλίου κα απενεργοποιθκοφν, 
ςταματϊντασ τθν περαιτζρω εκροι των ιόντων Καλίου. Σζλοσ ακολουκεί μία 
ςφντομθ περίοδοσ κατά τθν οποία δεν μπορεί να πυροδοτθκεί άλλο δυναμικό 
δράςθσ. Σα παραπάνω φαίνονται και ςτθν εικόνα 27. 
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Εικόνα 27. Οι φάςεισ ενόσ δυναμικοφ δράςθσ, [8]. 
 
4.7. Κϊδικεσ Matlab 
 
4.7.1. Κϊδικεσ αριθμητικϊν μεθόδων 
clc; clear; 
%Σηαζεξέο γηα ηηο κεζόδνπο 
Cm=0.01; % Χσξεηηθόηεηα κεκβξάλεο uF/cm^2 
dt=0.04; % βήκα ρξόλνπ ms 
t=0:dt:25; % δηάλπζκα ρξόλνπ ms 
I=0.1; %Εμσηεξηθό εθαξκνδόκελν ξεύκα 
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ENa=55.17; %  δπλακηθό Nernst Na  
EK=-72.14; %  δπλακηθό Nernst K  
El=-49.42; %  δπλακηθό Nernst δηαξξνήο 
gbarNa=1.2; % mS/cm^2 αγσγηκόηεηα Na  
gbarK=0.36; % mS/cm^2 αγσγηκόηεηα K  
gbarl=0.003 % mS/cm^2 αγσγηκόηεηα δηαξξνήο  
%% Μέζνδνο Euler 
V(1)=-60; % αξρηθή ηηκή δπλακηθνύ κεκβξάλεο 
m(1)=am(V(1))/(am(V(1))+bm1(V(1))); % αξρηθή ηηκή m 
n(1)=an(V(1))/(an(V(1))+bn(V(1))); % αξρηθή ηηκή n 
h(1)=ah(V(1))/(ah(V(1))+bh(V(1))); % αξρηθή ηηκή h 
for i=1:length(t)-1 
%Μέζνδνο Euler γηα ηηο επόκελεο ηηκέο m/n/h 
m(i+1)=m(i)+dt*((am(V(i))*(1-m(i)))-(bm1(V(i))*m(i))); 
n(i+1)=n(i)+dt*((an(V(i))*(1-n(i)))-(bn(V(i))*n(i))); 
h(i+1)=h(i)+dt*((ah(V(i))*(1-h(i)))-(bh(V(i))*h(i))); 
gNa=gbarNa*m(i)^3*h(i); 
gK=gbarK*n(i)^4; 
gl=gbarl; 
INa=gNa*(V(i)-ENa); 
IK=gK*(V(i)-EK); 
Il=gl*(V(i)-El); 
%Μέζνδνο Euler γηα ηηο επόκελεο ηηκέο δπλακηθνύ κεκβξάλεο 
V(i+1)=V(i)+(dt)*((1/Cm)*(I-(INa+IK+Il))); 
end 
%Απνζήθεπζε κεηαβιεηώλ γηα κεηέπεηηα γξαθηθέο παξαζηάζεηο 
FE=V; 
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FEm=m; 
FEn=n; 
FEh=h; 
clear V m n h; 
%% Μέζνδνο Runge-Kutta  
V(1)=-60; 
m(1)=am(V(1))/(am(V(1))+bm1(V(1)));  
n(1)=an(V(1))/(an(V(1))+bn(V(1)));  
h(1)=ah(V(1))/(ah(V(1))+bh(V(1)));  
for i=1:length(t)-1  
%4-βεκαηηθή κέζνδνο Runge-Kutta 
K1=dt*HH(i,[V(i); n(i); m(i); h(i)]); 
k1=K1(1,1);n1=K1(2,1);m1=K1(3,1);h1=K1(4,1);% ιακβάλεη 4 
k κεηαβιεηέο (V,m,n,h) από ην αξρείν HH function 
K2=dt*HH(i+(0.5*dt),[V(i)+(0.5*k1);n(i)+(0.5*n1);m(i)+(0.
5*m1);h(i)+(0.5*h1)]); 
k2=K2(1,1);n2=K2(2,1);m2=K2(3,1);h2=K2(4,1); 
K3=dt*HH(i+(0.5*dt),[V(i)+(0.5*k2);n(i)+(0.5*n2);m(i)+(0.
5*m2);h(i)+(0.5*h2)]); 
k3=K3(1,1);n3=K3(2,1);m3=K3(3,1);h3=K3(4,1); 
K4=dt*HH(i+dt,[V(i)+k3;n(i)+n3;m(i)+m3;h(i)+h3]); 
k4=K4(1,1);n4=K4(2,1);m4=K4(3,1);h4=K4(4,1); 
%επόκελν βήκα γηα θάζε κεηαβιεηή 
V(i+1)=V(i)+1/6*(k1+2*k2+2*k3+k4); 
n(i+1)=n(i)+1/6*(n1+2*n2+2*n3+n4); 
m(i+1)=m(i)+1/6*(m1+2*m2+2*m3+m4); 
h(i+1)=h(i)+1/6*(h1+2*h2+2*h3+h4); 
end 
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%Απνζήθεπζε κεηαβιεηώλ γηα κεηέπεηηα γξαθηθέο παξαζηάζεηο 
RK=V; 
RKm=m; 
RKn=n; 
RKh=h; 
clear V m n h; 
%% Μέζνδνο Πξόβιεςεο Δηόξζσζεο  
V(1)=-60;  
m(1)=am(V(1))/(am(V(1))+bm1(V(1)));  
n(1)=an(V(1))/(an(V(1))+bn(V(1)));  
h(1)=ah(V(1))/(ah(V(1))+bh(V(1)));  
%Τα πξώηα ηέζζεξα βήκαηα ππνινγίδνληαη κε ηε βνήζεηα ηεο 
κεζόδνπ Runge-Kutta 
for i=1:3 
K1=dt*HH(i,[V(i); n(i); m(i); h(i)]); 
k1=K1(1,1);n1=K1(2,1);m1=K1(3,1);h1=K1(4,1); 
K2=dt*HH(i+(0.5*dt),[V(i)+(0.5*k1);n(i)+(0.5*n1);m(i)+(0.
5*m1);h(i)+(0.5*h1)]); 
k2=K2(1,1);n2=K2(2,1);m2=K2(3,1);h2=K2(4,1); 
K3=dt*HH(i+(0.5*dt),[V(i)+(0.5*k2);n(i)+(0.5*n2);m(i)+(0.
5*m2);h(i)+(0.5*h2)]); 
k3=K3(1,1);n3=K3(2,1);m3=K3(3,1);h3=K3(4,1); 
K4=dt*HH(i+dt,[V(i)+k3;n(i)+n3;m(i)+m3;h(i)+h3]); 
k4=K4(1,1);n4=K4(2,1);m4=K4(3,1);h4=K4(4,1); 
V(i+1)=V(i)+1/6*(k1+2*k2+2*k3+k4); 
n(i+1)=n(i)+1/6*(n1+2*n2+2*n3+n4); 
m(i+1)=m(i)+1/6*(m1+2*m2+2*m3+m4); 
h(i+1)=h(i)+1/6*(h1+2*h2+2*h3+h4); 
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end 
for i = 4:length(t)-1 % Μέζνδνο Π-Δ 
%πξόβιεςε 
yp=[V(i);n(i);m(i);h(i)]+(dt/24)*(55*HH(t(i),[V(i);n(i);m
(i);h(i)])-59*(HH(t(i-1),[V(i-1);n(i-1);m(i-1);h(i-
1)]))+37*(HH(t(i-2),[V(i-2);n(i-2);m(i-2);h(i-2)]))-
9*(HH(t(i-3),[V(i-3);n(i-3);m(i-3);h(i-3)]))); 
%δηόξζσζε 
yc=[V(i);n(i);m(i);h(i)]+(dt/24)*(9*(HH(t(i+1),yp))+19*(H
H(t(i),[V(i);n(i);m(i);h(i)]))-5*HH(t(i-1),[V(i-1);n(i-
1);m(i-1);h(i-1)])+HH(t(i-2),[V(i-2);n(i-2);m(i-2);h(i-
2)])); 
C=yc+(19/270)*(yp-yc); 
V(i+1)=C(1,1); 
n(i+1)=C(2,1); 
m(i+1)=C(3,1); 
h(i+1)=C(4,1); 
end 
PC=V; 
PCm=m; 
PCn=n; 
PCh=h; 
clear V m n h; 
set (gca,'FontName','Symbol'); 
%% Γξαθηθέο παξαζηάζεηο 
%γξαθηθέο παξαζηάζεηο ησλ ζπλαξηήζεσλ 
plot(t,FE,'g',t,RK,'b',t,PC,'r'); 
legend('απιή Euler','Runge-Kutta',' Predictor-
Corrector'); 
xlabel('Χξόλνο (ms)'); 
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ylabel('Δπλακηθό κεκβξάλεο (mV)'); 
title('Μνληέιν Hodgkin-Huxley'); 
figure 
plot(t,FEn,'g',t,RKn,'g:',t,PCn,'g--
',t,FEm,'b',t,RKm,'b:',t,PCm,'b--
',t,FEh,'r',t,RKh,'r:',t,PCh,'r--'); 
ylabel('Μεηαβιεηέο ππιώλ') 
xlabel('Χξόλνο (ms)') 
axis([0 5 0 1]) 
legend('n απιήο Euler','n Runge-Kutta','n Predictor-
Corrector','m απιήο Euler','m Runge-Kutta','m Predictor-
Corrector','h απιήο Euler','h Runge-Kutta','h Predictor-
Corrector'); 
 
4.7.2. Κϊδικασ ςυναρτήςεων μοντζλου Hodgkin – Huxley  
function dydt = HH(t,y)  
% ζηαζεξέο  
ENa=55.17; % Δπλακηθό Nernst Na  
EK=-72.14; % Δπλακηθό Nernst K  
El=-49.42; % Δπλακηθό Nernst δηαξξνήο  
gbarNa=1.2; % mS/cm^2 αγσγηκόηεηα Na  
gbarK=0.36; % mS/cm^2 αγσγηκόηεηα K  
gbarl=0.003; % mS/cm^2 αγσγηκόηεηα δηαξξνήο  
I = 0.1; %Εθαξκνδόκελν ξεύκα 
Cm = 0.01; %Χσξεηηθόηεηα κεκβξάλεο  
% ηηκέο ίζεο κε ηηο ηηκέο εηζόδνπ 
V = y(1);  
n = y(2);  
m = y(3);  
h = y(4);  
gNa=gbarNa*m^3*h;  
gK=gbarK*n^4;  
gl=gbarl;  
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INa=gNa*(V-ENa);  
IK=gK*(V-EK);  
Il=gl*(V-El); dydt = [((1/Cm)*(I-(INa+IK+Il))); an(V)*(1-
n)-bn(V)*n; am(V)*(1-m)-bm(V)*m; ah(V)*(1-h)-bh(V)*h];  
 
4.7.3. Κϊδικασ βοηθητικϊν ςυναρτήςεων μοντζλου Hodgkin – Huxley  
a=am(v)   
a=0.1*(v+35)/(1-exp(-(v+35)/10));  
end  
function b=bm(v)  
b=4.0*exp(-0.0556*(v+60));  
end  
function a=an(v)  
a=0.01*(v+50)/(1-exp(-(v+50)/10));  
end  
function b=bn(v)  
b=0.125*exp(-(v+60)/80);  
end  
function a=ah(v)  
a=0.07*exp(-0.05*(v+60));  
end  
function b =bh(v)  
b=1/(1+exp(-(0.1)*(v+30)));  
end  
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Επίλογοσ 
 
Σο περιεχόμενο αυτισ τθσ διπλωματικισ εργαςίασ ιταν θ μακθματικι καταςκευι 
και παρουςίαςθ του μοντζλου Hodgkin – Huxley που αφορά ςτθ διάδοςθ του 
δυναμικοφ δράςθσ ςτο γιγαντιαίο άξονα του καλαμαριοφ, κακϊσ και θ αρικμθτικι 
επίλυςθ του. Σα δυναμικά δράςθσ αποτελοφν το μθχανιςμό μετάδοςθσ τθσ 
πλθροφορίασ από κφτταρο ςε κφτταρο. Ζτςι περιγράφοντασ μακθματικά το μοντζλο 
Hodgkin – Huxley γίνεται κατανοθτόσ ο τρόποσ με τον οποίο λειτουργεί ο 
οργανιςμόσ μασ όταν μεταδίδεται κάποια πλθροφορία ςτα νευρικά κφτταρα.  
΢τθν ειςαγωγι δόκθκε το απαραίτθτο βιολογικό υπόβακρο και οι αναγκαίεσ ζννοιεσ 
που χρειάηονταν για τθν διαδικαςία παραγωγισ του μοντζλου.  
΢το δεφτερο κεφάλαιο «Θεμζλια του μοντζλου Hodgkin - Huxley» παρουςιάςτθκαν 
αναγκαίεσ εξιςϊςεισ πάνω ςτισ οποίεσ ςτθρίχκθκε θ παραγωγι του μοντζλου 
Hodgkin - Huxley. 
΢το τρίτο κεφάλαιο «Καταςκευι του μοντζλου Hodgkin - Huxley» ζγινε θ καταςκευι 
του μοντζλου Hodgkin – Huxley από κακαρά μακθματικι ςκοπιά, καταλιγοντασ ςε 
ζνα ςφςτθμα τεςςάρων μθ γραμμικϊν διαφορικϊν εξιςϊςεων που περιγράφουν 
τθν απόκριςθ των ςυναρτιςεων των πυλϊν και τθσ ςυνάρτθςθσ του δυναμικοφ τθσ 
μεμβράνθσ ςυναρτιςει του χρόνου όταν πυροδοτείται ζνα δυναμικό δράςθσ.  
΢το τζταρτο και τελευταίο κεφάλαιο «Αρικμθτικζσ μζκοδοι για τθν επίλυςθ του 
μοντζλου Hodgkin - Huxley» επιλφκθκε αρικμθτικά το μοντζλο Hodgkin – Huxley με 
γνωςτζσ αρικμθτικζσ μεκόδουσ και με τθ βοικεια τθσ γλϊςςασ προγραμματιςμοφ 
Matlab ζγιναν οι γραφικζσ παραςτάςεισ των ςυναρτιςεων του μοντζλου 
ςυναρτιςει του χρόνου. 
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